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INTRODUCTION 

La présente recherche a été effectuée à la Station de zoologie 
expérimentale de TUniversité de Genève, sous la direction du 
professeur Emile Guyénot. La plus grande partie en était déjà 
achevée en 1952, mais d’autres occupations m’ont empêché de la 
mener à chef plus rapidement. 

Ce travail porte sur plusieurs problèmes différents: 

1. M. le professeur Guyénot m’a proposé, tout d’abord, l’étude 
histologique de jeunes bourgeons de régénération, chez le Triton, 
à l’aide de colorations habituelles et argentiques. Il avait remarqué 
que, dans les premiers stades de la régénération, des filets nerveux 
aboutissaient à la limite de l’épithélium et semblaient déterminer, 
à l’intérieur de ce tissu, le déclenchement de mitoses, mais seules 
des colorations spécifiques du nerf permettraient d’affirmer ce fait. 
Ses vues ont été confirmées par l’expérience et j’ai trouvé que non 
seulement le nerf détermine le lieu de croissance du petit bourgeon 
épithélial, premier signe de régénération, mais encore que ses fibres 
pénètrent très précocement et en grand nombre à l’intérieur de 
l’épithélium. Ces résultats ont fait l’objet d’une note préliminaire 
(1949). 

Singer, avec une méthode similaire, a obtenu des résultats 
comparables; notons en passant que les expériences de cet auteur 
et les miennes ont été menées de façon complètement indépendante. 

Pour compléter cette étude du mode d’action du nerf, mon 
maître me proposa d’essayer de remplacer la stimulation nerveuse 
par des actions chimiques. Poursuivies pendant longtemps, avec 
des méthodes variées, ces recherches n’ont donné encore aucun 
résultat positif. Je n’en ferai qu’une mention très brève. Comme 
presque toujours en biologie, un résultat négatif n’a pas la même 
valeur intrinsèque qu’un positif, je veux dire par là que, malgré 
mes essais restés négatifs, il n’est pas exclu que le système nerveux 
puisse déclencher les phénomènes de régénération par l’inter¬ 
médiaire d’une ou plusieurs substances chimiques, qui sont peut- 
être celles-là même que j’ai expérimentées, mais agissant à des 
concentrations différentes, ou par un mode d’application plus 
électif. 
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2. Longtemps les auteurs ont estimé que toutes les fibres ner¬ 
veuses n’avaient pas un pouvoir de stimulation uniforme dans la 
régénération. Jusqu’à ces dernières années, nous pensions, à la 
suite des expériences de Schotté, que les fibres sympathiques 
seules importaient. Singer, plus récemment, est venu, à la suite 
d’une série de recherches, à l’idée que n’importe quel élément 
nerveux était capable de déclencher la régénération, pourvu qu’il 
soit représenté par un nombre de fibres suffisant. Guyénot avait 
d’ailleurs déjà émis cette hypothèse. 

La question étant controversée, il m’a semblé utile de la 
reprendre au moyen d’une nouvelle méthode. Les descriptions 
anatomiques montrent que les fibres sympathiques suivent dans 
leur quasi-totalité la voie périartérielle. Si le sympathique était 
capable de déclencher, à lui seul, la régénération, la déviation 
dans la région du territoire de la patte antérieure de l’artère, avec 
son adventice, devrait déterminer la croissance de pattes. Ces 
opérations ont été suivies, dans un certain nombre de cas, d’exa¬ 
mens histologiques. 

3. Les territoires patte de la larve de Triton et celle d’Amblys- 
tome sont-ils capables de répondre à la stimulation nerveuse 
comme celui du Triton adulte ? J’ai entrepris d’élucider ce problème. 

4. Le territoire de la patte antérieure de Triton cristatus a été 
exploré dans le détail par Guyénot, Dinichert et Galland, 
puis par Kiortsis, grâce à la méthode de déviation du nerf, de 
Ja transplantation et du retournement de zones territoriales. Il 
était intéressant de voir si la subdivision du territoire patte anté¬ 
rieure en plusieurs zones aux capacités morphogénétiques diffé¬ 
rentes se retrouvait dans une autre espèce de Triton, en l’occurence, 
T. alpestrvs. 

5. En dernier lieu, j’ai eu l’occasion de faire quelques remarques 
sur l’influence attractive exercée sur les fibres nerveuses, par les 
pattes en place, privées de leur innervation, en particulier chez 
les larves de Triton. 

Que mon maître, M. le professeur E. Guyénot, directeur de 
cette thèse, veuille bien trouver ici l’expression de ma profonde 
gratitude et de ma grande admiration. Maître brillant, il dirige et 
aide ses élèves avec une compétence et une largeur de vue remar¬ 
quables. 
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Je tiens à remercier tous ceux qui m’ont apporté leurs encou¬ 
ragements au cours de ce travail, en particulier mes camarades 
du laboratoire et de la Station de zoologie de Genève, et spéciale¬ 
ment Pierrette Jeanneret pour son aide précieuse. 

Je remercie aussi vivement le Kuratorium de la Donation 
Georges et Antoine Claraz, pour sa subvention. 


PREMIÈRE PARTIE 

ÉTUDE DE L’ACTION DU NERF DANS LA RÉGÉNÉRATION 
CHEZ LE TRITON 


Chapitre premier 

HISTOLOGIE DE JEUNES BOURGEONS AXIAUX 
ET SUR DÉVIATION DE NERF 

Effectuées sur Triton cristatus^ mes recherches ont porté sur 
33 régénérats de pattes antérieures in situ et sur 31 bourgeons de 
pattes induites. Les pattes avaient été amputées proximalement 
dans le bras, après extirpation de l’humérus, ce qui a l’avantage 
de faciliter grandement la confection des coupes. Les déviations 
concernent le nerf brachial long inférieur que je fis aboutir dans 
la zone hétérotopique située entre l’insertion du membre et le 
territoire de la crête. 

J’ai divisé, conformément aux descriptions de Schotté (1925), 
les bourgeons de régénération en bourgeons initiaux, cônes et 
palettes. 

Une partie des régénérats ont été traités par la méthode de 
l’imprégnation argentique de Bielchowski; le reste a été fixé au 
mélange de Bouin et coloré à l’hémalun-éosine. 

La première manifestation, histologiquement visible, de la 
formation d’un régénérât est l’apparition d’une saillie à sommet 
mousse constituée uniquement de cellules épidermiques situées à 
l’extrémité du nerf. On peut compter, dans l’axe du bourgeon, 
jusqu’à une vingtaine de strates cellulaires. Contrairement à ce 
que nous verrons après déviation d’artères ou implantation d’un 
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caillot sanguin, cet épaississement épithélial n’est pas uniforme, 
mais bien délimité, comme cela se voit particulièrement sur les 
figures 1 et 3. 

Ce massif épithélial est pénétré par des fibres nerveuses (fig. 1, 
2, 4, 5, 6, 7) qui paraissent nues. Ces axones serpentent entre les 
cellules épithéliales et peuvent arriver jusque sous la couche la 
plus superficielle. On peut rencontrer quelques fibres nerveuses 
dans l’épithélium cicatriciel périphérique, mais elles s’accroissent 
parallèlement à la surface et non perpendiculairement, comme dans 
le bourgeon lui-même. Il est probable, sans que l’on puisse l’affirmer 
de façon absolue, que la présence de ces fibres nerveuses augmente 
la fréquence des mitoses; il est possible qu’elle exerce également 
une sorte de tropisme sur les cellules épithéliales en train de se 
déplacer pour recouvrir la plaie. 

Le massif épithélial ne tarde pas à se creuser d’une cavité 
remplie de cellules épithéliales plus ou moins lysées et de poly¬ 
nucléaires (fig. 3). Naville en 1925 a observé sur des larves âgées 
de Rana temporaria des cavités semblables, dont il a étudié la 
genèse. J’ai retrouvé des images similaires après déviation d’artère 
chez le Triton. La présence de telles cavités n’est donc pas carac¬ 
téristique d’une régénération. (La proportion de polynucléaires 
m’a cependant paru être plus importante dans les épaississements 
épithéliaux consécutifs aux déviations artérielles.) 

La cavité se vide ensuite dans le lophioderme et l’épithélium 
ainsi excavé est pénétré par des éléments sanguins et mésoder¬ 
miques. Dans le jeune cône, les fibres nerveuses sont encore pré¬ 
sentes en grand nombre dans l’épiderme et s’y accroissent en 
direction axiale. Ces fibres ne pénètrent pas à l’apex du cône où 
se différencie assez rapidement une membrane conjonctive limitante 


Fig. 1—3. 


Fig. 1. Jeune bourgeon (patte induite), formé d’un massif épidermique dans 
lequel pénètre un faisceau nerveux. 

(Coloration de Bielchowski (gross. 85 x). 

Fig. 2. Pénétration du faisceau de fibres nerveuses dans le bourgeon représenté 

fig. 1. 

Coloration de Bielchowski (gross. 500 x). 


Fig. 3. Cavité intraépidermique : début de formation du pertuis. 
Coloration de Bielchowski (gross. 100 x). 
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qui oppose certainement un obstacle considérable à la pénétration 
intraépithéliale des axones. Il est possible que chez les espèces qui 
ne régénèrent pas, la formation précoce d’une telle membrane 
explique dans une certaine mesure le défaut de régénération. Je 
rappellerai à ce propos les expériences de Gidge et Rose (1944), 



F^ig. 4. 

Bourgeon un peu plus avancé que celui représenté fig. 1. Régénérât in situ. 
Coloration de Bielchowski (gross. 300 x). 

qui ont ol)tenu de petits régénérats chez un anoure adulte (Rana) 
au moyen de greffes de peau larvaire ou en retardant la cicatrisa¬ 
tion au moyen de solutions salées. Une autre constatation courante 
vient étayer cette idée: si un nerf est dévié dans la région qui donne 
halntuellement des membres mais qu’au lieu de le faire affleurer à 
la surfaca*, il soit sim|)Iement glissé sous un épithélium indemne, 
normal, aucune néoformation ne se produit jamais. Il faut, pour 
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qu’un bourgeon apparaisse, que le nerf agisse sur une plaie ou une 
cicatrice fraîche. D’autre part, Guyénot a décrit depuis longtemps 
r« étouffement » possible des bourgeons par une cicatrice fibreuse 
constrictive contre laquelle il a proposé de pratiquer des « dénu- 



Fig. 5. 

Faisceau de fibres nerveuses pénétrant dans Fépiderme du bourgeon représenté 
figure 4. (A la base droite du cliché on entrevoit la limite de la zone lophio- 
dermique plus claire.) On peut suivre le trajet de quelques fibres jusque dans 
les couches cellulaires superficielles. 

Coloration de Bielchowski (gross. 500 x). 


dations» plus ou moins fréquentes. Polezajew, en 1939, a constaté 
que la régénération chez les Tritons, Axolotls et têtards de Crapauds 
ne survient pas lorsqu’il recouvre la plaie d’un morceau de peau. 
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Enfin, citons à l’appui de cette thèse, les expériences plus récentes 
de Thorntox et celles de Schotté et ses collaborateurs. 

Thorxtox inhibe la régénération des membres chez les larves 
d'Amblystome au moyen d’une solution de béryllium (0,1999 N 
de Be(N 03)2 . 3 H 2 O); il observe alors histologiquement la forma- 



Fig. 6. 

avancé, riche en éléments sanguins, à épithélium mince au sommet, 
plus large sur les parties latérales. 

Coloration de I^ielchowski (gross. 60 x). 

lion (Fiine importante membrane conjonctive limitante. S’il ampute 
à nouveau ces animaux, sans les soumettre à un nouveau traite- 
rruuit, l(‘s capacités régénératives réapparaissent. 

ll\Li. et SciioTTK reprenant les expériences de Sciiotté et 
celles d(‘ Richardson, font précéder ou suivre l’ablation d’une 
jiatte de Trilurus inridrscrns d’une hypophysectomie. Ils observent 
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alors un défaut de régénération et l’image histologique révèle un 
épithélium très épais avec une prolifération rapide, au-dessous, des 
tissus dermiques. Dans une série d’expériences subséquentes, les 
mêmes auteurs observent que l’influence de l’hypophysectomie 



Fig. 7. 

Zone épidermique latéro-inférieure du cône représenté figure 6. On peut voir 
pénétrer et suivre à l’intérieur de l’épiderme une ou deux fibres nerveuses 
accolées. On remarque l’absence de membrane conjonctive basale nette dans 

cette zone. 

Coloration de Bielchowski (gross. 400 x). 

diminue au fur et à mesure que les phénomènes de régénération 
sont plus avancés; ils en viennent à l’hypothèse d’une action 
hypophysaire qui agirait par l’intermédiaire de la surrénale, dans 
les premières phases de la régénération. 
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J'ajouterai encore que j’ai souvent observé que les animaux 
qui subissent le plus grand nombre d’amputations simultanées 
réagissent le mieux et régénèrent plus vite. On pourrait l’expliquer 
par un stress plus considérable, déclenchant une sécrétion hormo¬ 
nale hypophyso-cortico-surrénalienne plus grande, avec action de 
l'hormone surrénalienne sur la cicatrice, principalement en retar¬ 
dant la formation de la membrane conjonctive fibreuse. 

Je pense que s’il était possible de retarder suffisamment la 
formation de cette membrane par des agents chimiques (cortisone 
ou hyaluronidase peut-être) ou autres, le nombre d’espèces mon¬ 
trant des possibilités de régénération en serait encore accru. 

Je n'ai remarqué aucune différence essentielle en ce qui concerne 
l’édification du régénérât et la pénétration des fibres nerveuses, 
selon que l’on étudie des régénérats de pattes en place ou les 
régénérais induits en situation hétérotopique par déviation d’un 
tronc nerveux. 


Chapitre deuxième 

LES FIBRES NERVEUSES ACTIVES 
DANS LA RÉGÉNÉRATION 


De nombreux travaux ont été consacrés à ce sujet. Je rappel¬ 
lerai plus bas ceux de Locatelli, Schotté, Singer. 

A la lumière des expériences pratiquées par ces auteurs et des 
miennes, je crois, comme l’avaient suggéré Guyénot, puis Kiort- 
sis et suivant les expériences de Singer, que ni l’élément moteur, 
ni l'élément sensoriel, ni le sympathique n’ont une action pri¬ 
vilégiée, mais que les fibres agissent par leur nombre. A l’intérieur 
de chacun de ces nerfs se trouve-t-il des fibres spécialement actives 
dans les phénomènes de régénération? Je crois que dans l’état actuel 
de nos connaissances, il n’est possible ni de l’affirmer, ni de le nier. 

C'haquf* territoire réagit de façon spécifique à l’incitation ner¬ 
veuse, tnais nous savons, depuis les travaux de Guyénot et 
S( MOTTÉ, que la rnor|)hol()gie du régénérât dépend en partie de 
la grosseui* du bourgeon. Or, s’il y a pour chaque territoire, suivant 
1 (dat d(* Cf* territoire. Page de l’animal, ses conditions de vie, un 
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nombre limite de fibres nerveuses au-dessous duquel la régé¬ 
nération n’est pas possible, il semble logique d’admettre que plus 
les fibres seront nombreuses, plus le bourgeon sera gros, et la patte 
formée typique Mais existe-t-il également un seuil de fibres supé¬ 
rieur, au-dessus duquel les pattes formées ne peuvent être plus 
grandes que normalement? Je le pense, sans en être certain. 

Eflfets de déviations d’artères dans le territoire patte, 
chez Triton eristatus. 

A) Les fibres sympathiques exercent-elles une action spécifique? 

ScHOTTÉ, à la suite d’une série de travaux en 1922, 26, 41, 
arriva à penser que l’élément nerveux important dans la régéné¬ 
ration, l’inducteur essentiel, est le Grand Sympathique. 

Il base son affirmation sur les expériences suivantes, pour¬ 
suivies chez Triton eristatus: 

1. La section isolée, soit du composant moteur, soit du com¬ 
posant sensitif n’empêche pas la régénération. 

2. La section simultanée de l’élément moteur et du sensitif 
n’empêche pas la régénération; il obtient des régénérats sur des 
pattes avec paralysie motrice et sensorielle. 

3. La section du réseau sympathique dans la région brachiale, 
le nettoyage de la région du plexus brachial de toutes les brides 
conjonctives, de tout ce qui n’est pas vaisseaux, muscles ou nerfs 
sensitifs et moteurs, empêche la régénération. Cette dernière expé¬ 
rience a été faite sur 8 animaux qui avaient régénéré une patte, 
malgré une première désinnervation. 

Voici comment Schotté relate ces expériences: 

« 8 animaux, dont l’examen anatomique avait révélé l’absence 
de toute innervation, malgré la régénération tardive du membre 
gauche, ont pu être opérés de la manière suivante: Après l’ouver¬ 
ture de la région du plexus, comme pour les séries précédentes, 
toute la région de l’ancien plexus est soigneusement nettoyée de 
tout ce qui n’est pas muscles ou vaisseaux. Ainsi, toute bride d’as¬ 
pect conjonctif, tout filament suspect est extirpé. Par ce nettoyage, 
je pouvais espérer avoir éliminé à nouveau les fibres nerveuses 

1 Les petits bourgeons donnent des pattes hypotypiques et les plus petits 
avortent (Guyénot et Schotté, 1923). 
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invisibles qui auraient, d’après ma supposition, suffi à innerver 
les membres ou permis leur régénération. Les nerfs collatéraux, 
par contre, ont été laissés en place, afin que le résultat obtenu 
restât sans équivoque. 

» L’issue de l’expérience répondit pleinement aux prévisions: 
aucun des individus ne montra trace de régénération du côté où 
l’innervation invisible, bien que vraisemblablement présente, 
avait été si radicalement supprimée. 

» Si cette expérience paraît assez probante, il n’en reste pas moins 
dans l’esprit un certain doute, étant donné que tout le raisonnement 
repose sur 1 ’existence des nerfs invisibles qui seuls auraient été 
régénérés. Il manque à cette démonstration la constatation directe 
de la présence de fibres nerveuses amyéliniques, recherche que je 
n’ai pas eu le temps, en raison des séries en cours, d’effectuer jus¬ 
qu’à présent » 

ScHOTTÉ ajoute encore une preuve physiologique à l’appui de 
sa théorie : il observe un effet inhibiteur du gynergène et de la bel- 
lafoline sur la régénération du T, cristatus. 

Locatelli, en 1929, réfuta les arguments de Schotté, et comme 
WoLFF (1902-1910), attribua la régénération aux nerfs sensitifs. 

Plus récemment. Singer (1942) a repris l’étude de la question. 
Il étudie d’abord la répartition anatomique des fibres sympathiques, 
se rendant au membre antérieur, en partie à l’aide de coupes histo¬ 
logiques colorées, d’après la méthode de Bodian. 

Chez 15 animaux (T, viridescens)^ il sectionne les nerfs spi¬ 
naux 3 et 4, en laissant le sympathique en place. Dans une deu¬ 
xième série, il sectionne les nerfs spinaux 3, 4 et 5, laissant toujours 
le sympathique en place. Enfin, chez 34 animaux, il sectionne le 
sympathique, en laissant les nerfs sensoriels et moteurs en place. 

Aucun des animaux des deux premières séries n’a présenté 
de régénération, si ce n’est après un délai de temps considérable. 
Par contre, tons ceux de la dernière série ont donné un régénérât. 

1/auteur conclut que la présence du sympathique n’est pas 
nécessaire à la régénération. 

A la suite d’une série de recherches plus récentes, il aboutira 
d’ailleurs à la conclusion qu’il n’y a pas une sorte de fibres ner- 


* O. Schottk: lié^éneration chez le Triton. Revue suisse de Zoologie, 
rr> Xi, p. 10r> (1920). 
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veuses spécifiques qui déclenchent la régénération, mais que seul 
le nombre de fibres intervient, quelle que soit leur origine. 

B. Déi>iation d'aune artère dans le territoire de la patte 

Devant ces résultats divergents, j’ai pensé utile de contrôler 
l’action de la régénération des fibres sympathiques péri-artérielles. 
Pour que leurs effets apparaissent plus nettement, j’ai isolé l’ar¬ 
tère sous-clavière et ses branches, et l’ai fait aboutir dans le terri¬ 
toire de la patte antérieure, 

I. Rappel anatomique 
1. Innen>ation de la patte antérieure. 

Les descriptions anatomiques de l’innervation de la patte 
antérieure du Triton sont peu nombreuses, mais précises. Rappe¬ 
lons celles de Sghotté (1926), Singer (1942), et celle de Francis, 
chez la Salamandre (1934). 

Les nerfs de la patte proviennent principalement des racines 
spinales 3 et 4; un rameau moins important vient de la 5”^® et un 
filet nerveux minuscule se détache de la 2”^® paire, pour rejoindre 
celui de la troisième. 

Avant leur pénétration dans le membre, de nombreuses anas¬ 
tomoses sont échangées entre ces différents troncs nerveux, 
qui se divisent en 4 rameaux principaux de grosseurs inégales, 
deux fléchisseurs et deux extenseurs. 

D’après Singer, seule la branche spinale N® 5 reçoit un rameau 
communicant sympathique, formé de fibres afférentes viscérales 
et de fibres préganglionnaires. La partie la plus importante du 
sympathique destiné à la patte antérieure, quitte la chaîne sym¬ 
pathique à l’endroit où l’artère sous-clavière se détache de l’aorte 
dorsale. 

Ce sont des fibres post-ganglionnaires qui s’accolent à l’artère 
sous-clavière et se subdivisent avec elle. Ainsi l’artère brachiale 
et l’artère profonde du bras sont entourées de filets nerveux sym¬ 
pathiques, sur ou dans l’adventice. Cet auteur n’a pas trouvé de 
communication entre ces fibres sympathiques et les autres nerfs 
du bras. Ceux-ci peuvent accompagner les vaisseaux, mais sans 
émettre, ni recevoir de rameaux les reliant au sympathique péri- 
artériel. 
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De son côté, Francis rapporte les travaux de Andersson 
(1892), Jaquet (1900), Hoffmann (1902), puis décrit la réparti¬ 
tion anatomique du sympathique de la patte antérieure de la façon 
suivante : 

Le sympathique cervical est composé de ganglions arrangés 
par paires qui se suivent longitudinalement, de chaque côté de l’aorte 
dorsale. Chaque ganglion est relié au précédent et au suivant 
par des fibres nerveuses, et aux rameaux ventraux des nerfs spi¬ 
naux par les rami-communicantes. Il y a de nombreuses anas¬ 
tomoses entre les deux séries de ganglions sympathiques. Le pre¬ 
mier et le second de ces ganglions sont très petits, mais le troisième, 
situé juste en avant de l’artère sous-clavière, est beaucoup plus 
gros. Il reçoit les r ami-communicantes de la racine spinale III. 
De nombreuses anastomoses relient à ce niveau les ganglions sym¬ 
pathiques des chaînes gauche et droite, anastomoses passant par 
dessus et par dessous l’aorte. Le tout forme la portion cervicale 
du Sympathique (Andersson). De ce ganglion ou ganglion 
sous-clavier, émergent trois ou quatre nerfs. Deux de ceux-ci pas¬ 
sent dans le ganglion sous-clavier postérieur. Le troisième, tou¬ 
jours présent, suit l’artère sous-clavière du côté antérieur et gagne 
ainsi le bras et l’avant-bras. Le quatrième, quand il existe, se rend 
aux viscères (estomac). 

L’auteur note que les r ami-communicantes des six premiers 
nerfs spinaux ne se voient pas facilement, parce qu’ils quittent 
fréquemment le nerf au cours de son trajet à travers les muscles 
para-vertébraux et les traversent pour ressortir à proximité immé¬ 
diate de la colonne vertébrale. Ils sont difficiles à repérer. Ainsi 
Anderson n’a pas vu les rameaux communicants de la quatrième 
racine, dont Francis affirme cependant l’existence. 

2. Vascularisation de la patte antérieure: 

Les premières images de l’anatomie des vaisseaux de la Sala¬ 
mandre ont été données par Rusconi, en 1854 (cité d’après Francis), 
puis par Hochstetter (1888), mais ce dernier ne s’intéressa guère 
aux vaisseaux desservant les membres. 

Puis viennent les travaux de Zuckerkandl, Bethge, les pre¬ 
miers à s’intéresser à l’anatomie des vaisseaux du Triton (Triton 
tarniaius). 
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Voici, en bref, la description de Francis relative à la Sala¬ 
mandre. Celle du Triton n’est pas différente; je n’en ai d’ailleurs 
pas trouvé dans la littérature. 

L’artère sous-clavière qui irrigue la patte antérieure 
est une branche de l’aorte dorsale. Elle se divise en plusieurs artères 
de calibre inégal: 

1) L’artère thoracique quitte la sous-clavière du côté 
postérieur et se rend dans les muscles de la paroi. 

Dans la région axillaire se détachent ensuite quatre artères: 

2) Artère épigastrique antérieure. Elle se rend 
dans la région abdominale, vers les muscles droits et obliques de 
l’abdomen. 

3) Artère supra-coracoïdienne. Elle est petite et 
parfois absente. Elle irrigue les muscles attachés au coracoïde. 

4) Artère pectorale. Elle irrigue le muscle pectoral et 
la peau qui le recouvre. 

5) Artère capsulaire circonflexe. Elle quitte dor- 
salement l’artère sous-clavière et passe le long de la face latérale 
du scapulum, en compagnie de la veine scapulaire circonflexe. 
Elle donne six branches: 

5') Artère brachiale profonde. Elle entre dans la 
partie dorsale du bras et passe le long de la partie dorsale de 
l’humérus, en compagnie des nerfs extenseurs. Elle se termine 
au niveau du coude, non sans avoir donné la petite artère cutanée 
postérieure du bras. 

5") Artère sous-scapulaire qui irrigue le muscle scapulaire. 

5"') Rameaux musculaires (pour le triceps et le deltoïde). 

b"") Artère du trapèze, qui irrigue la peau de l’épaule. 

5'"") Artères procoraco-humérale (pour les muscles et la peau 
de cette région). 

6) Artère brachiale. C’est l’artère la plus importante de 
l’avant-bras. Elle est la continuation directe de la sous-clavière. 
Elle pénètre dans le bras, en compagnie des nerfs fléchisseurs. Au 
cours de son trajet, elle donne des rameaux musculaires et cutanés. 

Au niveau du coude part l’artère radiale, qui passe du 
côté radial de l’avant-bras et se dirige vers le premier doigt, tout 
en irrigant la peau et libérant un rameau récurrent. 

Elle se continue par l’artère interosseuse qui donne naissance à 
l’artère cubitale. Celle-ci irrigue les muscles fléchisseurs de 
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Tavant-bras et de la main. Un rameau récurrent de la cubitale se 
rend vers le coude, à travers les muscles extenseurs. 

D’autres rameaux de cette artère irriguent le carpe et la main. 

II. Matériel et méthode. 

Ces expériences ont été faites sur des T, cristatus provenant 
d’Italie. 

Dans une première série de 47 animaux, l’opération a consisté 
en une section des nerfs des racines spinales III et IV, environ 4 mm. 
après leur sortie de la colonne vertébrale, c’est-à-dire bien plus bas 
que le niveau du départ des rameaux communicants ; ensuite l’artère 
sous-clavière ou une de ses branches (artère profonde du bras ou 
artère brachiale) est libérée et déviée dans la zone située entre la 
patte et la crête. 

Les instruments nécessaires à cette opération sont les mêmes 
que ceux utilisés pour les déviations de nerf, soit: 

Un bistouri, des pinces d’horloger, deux aiguilles montées, 
une paire de ciseaux à iridectomie; aiguilles et soie stériles. 

L’animal est endormi dans une émulsion d’éther à 4%, puis 
lavé au savon, rincé et fixé par des bandelettes sur un liège lavé 
à l’alcool et séché. Un linge stérile fenêtré est posé par-dessus. 

Il faut faire une longue incision, partant près de la crête, 
descendant derrière le scapulum, se poursuivant sur le côté dorsal 
de la patte maintenue au liège par une aiguille fichée au travers du 
carpe. Une fois la peau fendue, l’incision porte en profondeur sur 
les muscles intercostaux pour mettre à nu les racines nerveuses III 
et IV qui sont sectionnées à 4 mm. environ de la colonne et, pour 
éviter une régénération trop rapide de ces nerfs, un fragment de 
2 ou 3 mm. environ est réséqué. 

Après résection du triceps, le coude est désarticulé, l’humérus 
libéré et désarticulé à l’épaule. Le nerf et l’artère brachiale sont 
bien visibles. Libérée avec les aiguilles montées, l’artère est saisie 
dans la région du coude, avec une pince d’horloger qui en comprime 
la lumière, puis sectionnée en aval. Elle est remontée soigneuse¬ 
ment vers le haut de la plaie et libérée avec les ciseaux à iridec¬ 
tomie des attaches conjonctives qui la retiennent encore. 

Le plus possible de tissu conjonctif est cependant gardé autour 
du vaisseau, afin de ne pas léser les fibres sympathiques qui pour¬ 
raient s’y trouver. 
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Si, au cours de ces manipulations, l’artère brachiale, très fra¬ 
gile, s’est rompue ou si l’on préfère dévier l’artère sous-clavière, la 
dissection est poursuivie. La libération des vaisseaux au niveau du 
creux axillaire déclenche une hémorragie due à la section des bran¬ 
ches secondaires (épigastrique, supra-coracoïdienne, pectorale, scapu¬ 
laire circonflexe, brachiale profonde) qui se détachent à ce niveau. 

Pour éviter que l’hémorragie ne devienne dangereuse, il faut 
comprimer avec les pincettes l’extrémité du paquet vasculaire. La 
libération de l’artère sous-clavière ne présente pas de difficultés. 
Le vaisseau ne côtoie pas les nerfs d’aussi près que dans la patte, 
et une très large part du tissu conjonctif qui le retient peut être 
dévié avec lui. Le sympathique adventiciel et péri-adventiciel n’est 
certainement pas lésé (l’artère sous-clavière a été déviée dans les 
neuf dixièmes des cas). 

L’artère déviée, les muscles et la peau retenant encore la patte 
sont rapidement sectionnés; la plaie est fermée par des fils de soie. 
On laisse dépasser un peu l’extrémité du vaisseau dévié et on la 
sectionne au-dessous du niveau de pincement, pour que les fibres 
sympathiques ne soient pas écrasées. A ce moment peut se produire 
une hémorragie, d’autant plus abondante que l’animal est près de 
se réveiller, et qui est parfois mortelle. 

L’animal est ensuite mis dans un sac préalablement stérilisé 
selon la méthode décrite par Ponse en 1924. Les fils sont retirés 
7 à 10 jours plus tard et l’animal replacé dans un cristallisoir. La 
méthode permettant de reconnaître l’animal est celle utilisée par 
la plupart des chercheurs, et consiste à sectionner un ou plusieurs 
doigts des pattes restantes. 

Dans une deuxième série de 8 animaux, la même opération a été 
effectuée avec, en plus, une ablation des ganglions sensitifs spinaux 
et un arrachement des racines motrices. 

Enfin, dans une dernière série de 8 animaux, des caillots de sang 
ont été placés sous l’épiderme d’une cicatrice fraîche, dans la région 
située entre la patte et la crête, chez des Tritons préalablement 
désinnervés (ablation des nerfs des racines III-IV-V) et amputés 
du même côté. 

Il a été fait 12 prélèvement dans la première série, pour examen 
histologique (fixation au Bouin et coloration à l’hémalun-éosine), 
et 8 prélèvements dans la dernière série, animaux témoins, examinés 
de la même manière. 
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Les soins post-opératoires sont les mêmes que pour les animaux 
avec déviation de nerf, selon la technique de Guyénot. 

Les observations ont porté sur une période de plus de trois mois. 

III. Résultats. 

Première série: Résection des nerfs {tenant des racines spinales III 
et /F, déi^iation de Vartère dans le territoire patte. 

Des 47 animaux de cette série, 6 sont morts d’hémorragie, au 
cours de l’opération ou peu après. Pour 12 autres, la région dans 
laquelle l’artère avait été déviée a été prélevée et fixée au liquide 
de Bouin, pour examen histologique. 

Il reste 29 Tritons qui ont été observés régulièrement, pendant 
plus de trois mois. 6 d’entre eux, soit moins de 21%, n’ont donné 
qu’une cicatrice simple, sans particularité. 23 animaux, soit le 
80%, ont réagi à la déviation de l’artère par la formation d’un petit 
bourgeon proéminent, au niveau d’aboutissement du vaisseau. Ces 
bourgeons s’élèvent de 1 à 2 mm. en moyenne au-dessus de la 
surface de la cicatrice. Ils atteignent leur taille maximum du qua¬ 
trième au dixième jour après l’opération, puis tous, sans exception, 
régressent. Voici le résultat des pointages des dixième, vingtième 
et trentième jours après l’opération: 

Au dixième jour, 8 animaux présentent de petits bourgeons, 
légèrement rougeâtres; 12 ont des bourgeons de taille plus grande 
et plus franchement colorés; enfin 3 montrent de gros bourgeons 
rouges. 

Le vingtième jour, tous les bourgeons ont régressé. Dans sept cas, 
la cicatrice a repris un aspect normal. Dans les seize autres, la place 
de l’ancien bourgeon n’est plus marquée que par la présence d’une 
petite tache blanche, légèrement proéminente. 

Le trentième jour, la tache blanche a quasiment disparu dans 
tous les cas. 

Deuxième série: Déi^iation d'artère accompagnée d'un arrachement 
des ganglions sensitifs et des racines motrices des troisième et 
quatrième paires spinales., du côté de la déi^iation. 

8 animaux ont été opérés. 3 d’entre eux n’ont donné qu’une 
^■icatrico sirufile d’eml)lée. Les 5 autres ont formé des bourgeons 
à l’fxtrémité do l’artère déviée. Les observations des dixième. 
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vingtième et trentième jours après l’opération donnent les résultats 
suivants: 

Au dixième jour, deux petits bourgeons rouges et trois gros 
bourgeons très colorés. 

Au vingtième jour, un petit bourgeon encore coloré; quatre 
taches blanches légèrement surélevées; une cicatrice simple. 

Au trentième jour, trois petites taches blanches et deux cica¬ 
trices simples. Les trois petites taches blanches, encore présentes, 
ont ensuite rapidement disparu. 

Ainsi, comme chez les animaux de la première série, nous retrou¬ 
vons la présence, dans un grand nombre de cas, de bourgeons au 
niveau d’affleurement de l’artère à la surface. La formation de ces 
bourgeons n’est donc pas influencée par la section des rameaux 
communicants des troisième et quatrième paires. 

Témoins. 

Comme à la suite de l’opération, l’extrémité de l’artère déviée 
se coiffe d’un caillot sanguin dans la plupart des cas, la présence 
de ces bourgeons n’est-elle pas due uniquement à ce caillot de sang ? 
Pour le voir, nous avons pris 8 animaux témoins chez lesquels, 
dans le territoire de la patte antérieure, un petit carré de peau de 
3 à 4 mm. de côté a été enlevé avec une partie des tissus conjonctifs 
et musculaires sous-jacents. 

Après une dizaine de jours, un caillot de sang du même animal, 
obtenu par section de la queue, est placé sous la jeune cicatrice. 
Ce caillot se résorbe lentement. Au bout de 8 à 10 jours, caillot et 
cicatrice sont prélevés pour un examen histologique comparatif 
ultérieur. 

Examens microscopiques. 

A) Prélèvements faits sur des animaux de la première série — 
2, 5, 8, 10, 23 jours et un an après l’opération. 

1) Image du bourgeon deux jours après Vopération (schéma 
fig. 8). — Ce qui frappe dès l’abord, c’est l’importance du caillot 
et du tissu épithélial. 

Le caillot est divisé en deux parties: l’une externe, formée 
d’une couche dense d’érythrocytes, très colorée; l’autre interne, 
fibrineuse, claire, comprenant beaucoup moins de cellules sanguines. 
Les érythrocytes, bien reconnaissables, sont déjà à moitié dégénérés. 
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L'épithélium, formé de grandes cellules claires, jeunes, à gros 
noyaux, paraît se développer sur trois fronts: 

1. Un groupe de cellules entoure le caillot et semble vouloir 
le recouvrir. 

2. Un autre groupe pénètre directement dans le caillot, paral¬ 
lèlement à la surface de la peau. 

3. Un dernier groupe suit les bords de la plaie et pénètre en 
profondeur. 



Fig. 8. 

Schéma indiquant les directions de progression de l’épithélium, au niveau 
d’un caillot sanguin comblant une plaie, ou surmontant une déviation d’artère. 
\) Progression en surface, nj Pénétration à l’intérieur même du caillot- 
cj Glissement en profondeur, sous le caillot, dans le lophioderme. 
(l) Caillot, partie externe, e) Caillot, partie interne, j) Epithélium. 
g) Lophioderme. h) Artère, i) Ilot de cellules épithéliales. 


Parmi les cellules épithéliales qui se trouvent au contact direct 
du sang coagulé, plusieurs renferment dans leur protoplasme des 
dehris (Pérythrocytes, nettement reconnaissables grâce à l’hémo¬ 
globine qu’ils contiennent. 

L’artère, entourée de tissu péri-adventiciel, est facilement 
visibb*. Sa I umière est obstruée jiar de nombreux polynucléaires, 
de petits amas granulaires, quelques débris cellulaires. 
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2) Image du bourgeon de huit jours {Ÿ\g. 9,10, 11, 12, 13, 14 et 15). 
— Un élément a, déjà à ce moment, perdu beaucoup de son impor¬ 
tance: c’est le caillot. Ce qu’il en subsiste est complètement recou¬ 
vert par l’épithélium qui est, à ce stade, le tissu le plus marquant. 


1 



Fig. 9. 

Animal 144. 

Prélèvement effectué huit jours après la déviation de l’artère. On remarque 
de nombreux débris sanguins à l’intérieur de l’épithélium. Celui-ci est épaissi, 
mais a surtout tendance à partir en profondeur; on distingue une grande 
« coulée » cellulaire, bifide à son extrémité inférieure. (On voit sur d’autres 
coupes du même animal des îlots de cellules épithéliales complètement isolés 
au milieu du conjonctif.) L’artère elle-même est visible à gauche de la coulée 
épithéliale, elle est entourée d’érythrocytes; sa lumière en contient aussi 
quelques-uns. Au -dessous, à côté des masses musculaires, on voit du sang 
hémolysé, de la fibrine, un caillot en voie de résorption. 

Il forme à la surface de la plaie une couche épaisse de plusieurs 
étages cellulaires (8 à 10 et parfois plus). Un grand nombre de ces 
cellules contiennent des débris d’érythrocytes colorés par l’hémo¬ 
globine. Il est creusé à certains endroits par des lacunes, de gran¬ 
deurs variables, remplies de sang hémolysé, de déchets d’érythro¬ 
cytes; les cellules épithéliales qui les bordent ont souvent leur 
protoplasme bourré de déchets (fig. 13 et 14). 
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Sous cet épithélium se trouvent, dans les bords de la cicatrice: 
du tissu conjonctif, des glandes régénérées, des pigments méla¬ 
niques. Au centre de la cicatrice, on rencontre du sang dégradé, 
en voie de résorption, l’artère — dont la lumière, dans un cas, 
contenait des globules rouges —, enfin des muscles et du tissu 



Fig. 10. 

Animal ri^ 144. 

Même coupe. Détail d’une partie de l’épithélium, au fort grossissement. La 
présence de sang phagocyté est facile à repérer. 

conjonctif assez riche en macrophages, comme d’ailleurs l’épi¬ 
thélium (fig. 9). 

iXotons encore la jirésence d’assez nombreuses «coulées» de 
cellules épithéliales à l’intérieur du lophioderrne, qui descendent 
souvent profondément et peuvent même parfois perdre le contact 
avec l’épithélium, formant de petits îlots épithéliaux entourés de 
r-onjonctif (fig. 9). 

.'») Inuifie du bourgeon de i^ingl-trois jours (fig. 16 et 17). — Il 
ne f)résent(‘ (ju(‘ peu de difierence avec celui de huit jours. La 
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cicatrice est plus petite; l’épithélium est resté épaissi, mais il n’y 
a pratiquement plus de sang provenant du caillot. Par contre, de 
nombreuses cellules de l’épithélium sont bourrées d’hémosidérine, 
produit de dégradation des érythrocytes. Glandes et pigments 



Fig. 11. 

Animal 144. 

Image d’une autre coupe, vue au fort grossissement (500 fois environ). On 
distingue les nombreuses inclusions d’hémosidérine à l’intérieur du protoplasme 
des cellules épithéliales. 

n’ont pas encore atteint le centre de la cicatrice. L’artère est bien 
visible, la lumière libre dans le cas examiné. 

B) Prélèvements faits sur les animaux témoins, chez 
lesquels un caillot de sang a été placé dans une cicatrice 
fraîche (Images de bourgeons de 8-10 et 11 jours). 

Nous retrouvons, l’artère en moins, l’image donnée par les 
bourgeons sur déviation d’artère de huit jours. L’épithélium a 
considérablement proliféré, recouvert le caillot, glissé en profon- 
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Fig. 12. — Animal 183. 

Prélèvement huit jours après la déviation artérielle. On voit répithélium 
épaissi, contenant du sang et le caillot sous-épithélial en pleine organisation. 


Fig. 1 : 1 . —. Animal 183. 

rHup<* au fort grossissement: détail de l’épithélium, une cellule épithé- 
hale eu tram de phagocyter un érythrocyte dont on distingue bien le noyau 
entouré de pigment. Ihi bas à gauche, un polynucléain^, facilement discernable 
des cellules épithéliales. 
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Fig. 14. — Animal 184. 

Prélèvement histologique huit jours après la déviation de l’artère. On voit 
très nettement une grosse vésicule intra-épidermique remplie de débris cellu¬ 
laires, d’hémosidérine, de polynucléaires 



Fig. 15. — Animal n^ 184. 

Même coupe que pour la figure 14. Vue fragmentaire de la vésicule iiitra- 
épidermique, à un grossissement plus fort. 
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Fig. 16. — Animal n^ 173. 

Prélèvement 23 jours après la déviation artérielle. Le bourgeon est beaucoup 
moins saillant. On distingue encore des débris de cellules sanguines à l’intérieur 
de l’épithélium. Ilots de cellules épithéÜEles en profondeur. 



I*'h;. 17. — Animal 173. 

Autn* coiiin* sur latpicllc sont visibles le léger épaississement épithélial, le 
sang anah'ssons, l’artère en eonpe transviTsale et les coulé(\s épithéliales à 
gaiieln* v\ à droit(*. On note an.ssi l’alKsimce de jiigment à l’endroit de la 

déviation. 
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deur. Il contient des lacunes remplies de sang hémolysé et de 
débris cellulaires. Ces cellules renferment souvent, dans leur pro¬ 
toplasme, des débris d'ér3i:hroc^d:es. 

Le reste du caillot, sang hémolysé. dégénéré, se trouve sous 
l’épithélium (fîg. lô). 



Fig. 18. — Animal 166. 

Prélèvement effectué onze jours après la mise en place d’un caillot sanguin 
sous l’épithélium. On voit nettement une cellule épithéliale distendue, remplie 
de débris d’érythrocyte. L’épithélium est épaissi, comprend plusieurs strates 
cellulaires, comme dans les bourgeons sur déviation d’artères, mais il n’est 
pas proéminent comme les vrais bourgeons de régénération: au contraire, il 
a l’air de s’enfoncer en profondeur. Sous l’épithélium : des restes d’érythrocytes 

du caillot. 


IV. Commentaires. 

Ces résultats appellent des commentaires sur Timportance de 
deux facteurs: le rôle du sympathique péri-artériel et celui de 
l’épithéhum dans la régénération. 

1) Importance du Sympathique péri-artériel. 

Les expériences de dé^dation d’artère montrent de façon très 
claire que le sympathique péri-artériel n'est pas capable de déclen¬ 
cher la formation d’une patte, chez le Triton. Ces résultats confir¬ 
ment ceux de Schotté qui a remarqué que la résection d'importants 
vaisseaux, dans la patte, n’empêche pas la régénération, si les nerfs 
sont intacts (1926). 
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D'après les travaux de Singer, sur le Triton (1942) et de 
Francis, sur la salamandre (1934), l’artère sous-clavière est le 
vecteur de la quasi totalité des fibres sympathiques destinées à la 
patte antérieure. Si nous l’admettons, la déviation de l’artère 
entraîne du même coup celle des fibres sympathiques. Nous aurions 
ainsi pratiqué une déviation élective du Sympathique. 

Nous avons vu que l’influence des nerfs du système nerveux 
autonome est très discutée. Tandis que Locatelli et Singer lui 
dénient toute influence prépondérante, Schotté et Butler pen¬ 
sent qu’il est le facteur essentiel, indispensable à la régénération. 

Si les descriptions anatomiques sont exactes, nous pouvons 
dire que le Sympathique ne joue pas un rôle essentiel. Nous avons 
dévié l’artère avec les tissus péri-adventiciels, comme cela se voit 
sur nos préparations histologiques et les nerfs qui devaient s’y 
trouver, ont certainement été déviés. 

La question des rameaux communicants ne joue presque pas 
de rôle dans nos expériences. Indépendamment du fait que leur 
existence est niée par certains auteurs, s’ils sont présents, ils n’ont 
certainement pas été lésés dans notre première série d’opérations, 
où le nerf est sectionné bien après leur départ. Dans la deuxième 
série, il est probable qu’ils ont été supprimés; cependant les résul¬ 
tats n’en ont pas été modifiés. 

2) Importance de Vépithélium. 

Le rôle joué par ce tissu, au cours des phénomènes de régéné¬ 
ration, est discuté. Pour Godlewski et Rose, il contribue de 
façon essentielle à la formation du blastème et cela pas seulement 
pendant les tout premiers stades. Rose en particulier (1948) base 
son affirmation sur les faits suivants: 

1) Aucun tissu local ne commence à se développer par mitoses, 
avant la formation du blastème, sauf l’épithélium. 

2) Pendant la formation du blastème, on trouve une perte de 
12.000 cellules épidermiques et un gain de 18.000 cellules de la 
régénération, dans un cas, et, dans un autre, une disparition de 
18.G00 cellules éf)ithéliales pour un gain de 19.700 cellules de la 
régénération. (Expériences pratiquées à l’aide d’une coloration 
vitale d(‘S cellules éi)ithéliales au Bleu de Nil.) 

3) Ln grand nombre de cellules épidermiques se forment à 
l'exlréïnité distale d’un moignon, avant la formation du blastème. 
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4) Aucun autre tissu ne perd autant de cellules pendant la 
formation du blastème. 

5) Rose décrit la transformation des cellules épithéliales en 
cellules de régénération. 

Rose en conclut que la plus grande partie du blastème de régé¬ 
nération dérive de cellules épithéliales « dédifîérenciées ». Mais les 
expériences de Guyénot sur le lézard montrent l’importance du 
tissu conjonctif. Weiss, en remplaçant la peau du bras par du 
tissu pulmonaire, a obtenu des régénérats; ce qui prouve que 
l’épithélium n’est pas déterminant. C’est aussi l’avis de Mettetal, 
Taube, Butler, Schotté, Puckett, Thornton, Kiortsis, 
Manner, Heath. 

J’ai remarqué, comme Rose et d’autres, que la première appa¬ 
rition du bourgeon consiste dans la formation d’une saillie à 
sommet mousse, constituée uniquement par des cellules épider¬ 
miques et pouvant compter dans l’axe du bourgeon jusqu’à vingt 
couches cellulaires. Cette saillie est centrée par le nerf, aussi bien 
pour les régénérats en place, que pour ceux induits par dé\dation du 
nerf. Les fibres de ce dernier pénètrent en grand nombre à l’intérieur 
du tissu épithélial, à ce moment (Singer, 1949; Taban, 1949). 

Mais les résultats des déviations d’artère et d’implantations de 
caillots montrent que cette dernière accumulation de cellules épi¬ 
théliales n’est pas spécifique; elle se trouve aussi en dehors de 
toute régénération. Elle favorise, cependant, très probablement la 
croissance du jeune blastème. Il faut remarquer, toutefois, que les 
bourgeons épithéliaux de régénération forment des saillies mousses 
au-dessus du niveau habituel de la peau tandis que l’épaississement 
épithélial, dans les déviations d’artère, donne plutôt une image 
d’épaississement en profondeur, comme on le remarque particuliè¬ 
rement sur les coupes de l’animal 183 (fig. 12), dont le prélève¬ 
ment pour examen histologique a été fait huit jours après l’opéra¬ 
tion et chez lequel on compte une quinzaine de strates de cellules 
épithéliales, au-dessous du niveau normal. Ce n’est pas toujours le 
cas et parfois même, dans les dé\dations d’artère, on trouve un 
épithélium proéminent, comme par exemple chez l’animal 184, où 
le prélèvement a été fait lui aussi huit jours après l’opération. 

Guyénot a remarqué que placer un caillot à l’extrémité du 
nerf dévié favorise le bourgeonnement. On peut penser que l’action 
de ce sang est liée à l’afïlux de cellules épithéliales qu’il déclenche. 
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La perte de cellules épithéliales dans le tissu conjonctif n’est 
pas non plus spécifique de la régénération, puisque je l’ai trouvée 
après déviation d’artére et implantation d’un caillot. On peut 
donc, avec la plupart des auteurs, admettre l’origine mésenchy¬ 
mateuse du blastème. 

J’ai observé, à la suite d’OREcnowiTScn, Bromley, Polezajew, 
la capacité lytique des cellules épithéliales à l’endroit du caillot 
sanguin. 

Un fait surprenant est l’intensité de la phagocytose exercée 
par les cellules épithéliales (fîg. 10, 12, 16). Ishikawa en 1927 a 
vu que les cellules de l’épithélium de la peau de Rana nigro-macu- 
lata sont capables de phagocyter l’encre de Chine mise dans une 
petite incision cutanée. On connaît, d’autre part, les capacités 
phagocytaires des épithéliums bronchique, vaginal. Chez le Tri¬ 
ton, les capacités de phagocytose de l’épithélium de la peau n’a¬ 
vaient, à ma connaissance, pas encore été décrites. 

La confusion des amas sanguins intra-épithéliaux avec des 
capillaires ne me semble pas possible; l’état des globules rouges, 
l’aspect des cellules environnantes, ne donnent pas l’image habi¬ 
tuelle des capillaires, même si ceux-ci se trouvent en grand nom¬ 
bre. La présence, au début, de débris d’érythrocytes, puis plus 
tard de pigments (hémosidérine), à l’intérieur du protoplasme des 
cellules épithéliales, sont autant d’images caractéristiques d’une 
phagocytose. 

V. Conclusions: 

1. Le Sympathique périartériel ne joue aucun rôle prépondérant 
dans la régénération. 

2. La déviation de l’artère sous-clavière dans le territoire patte 
amène la formation de sortes de bourgeons qui disparaissent 
assez rapidement, sans jamais donner naissance à un membre ou 
fragment de membre. 

3. l.,e placement d’un caillot sanguin sur une plaie fraîche donne 
naissance à des formations semblables à ces bourgeons stériles. 

4. L’éj)ithéliuin entoure le caillot, le pénètre, et il se glisse en pro¬ 
fondeur dans la plaie, formant parfois des îlots épithéliaux 
(‘U pl(‘in lophioderme. 

5. L’épilhélium possède des capacités lytiques et phagocytaires. 
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Chapitre troisième 

ESSAIS INFRUCTUEUX POUR REMPLACER L’ACTION 
DU NERF PAR DES SUBSTANCES CHIMIQUES 

Depuis la découverte de Loewi (1921), on sait que l’excitation 
des nerfs végétatifs libère dans les organes qu’ils innervent des sub¬ 
stances dont l’action est semblable à celle de ces neris. Cet auteur 
a montré par exemple que l’excitation du pneumogastrique libère 
dans le cœur une substance douée, comme les filets du vague, de 
la propriété de ralentir les battements cardiaques. On a constaté 
depuis des phénomènes semblables pour tous les autres nerfs végé¬ 
tatifs. Les substances ainsi libérées sont dites soit sympathico- 
mimétiques, soit parasympathico-mimétiques, selon leur origine. 
On a pensé qu’elles provenaient des terminaisons nerveuses et 
qu’elles étaient les intermédiaires nécessaires entre celles-ci et 
les organes innervés, d’où leur nom de médiateurs chi¬ 
miques. 

Le médiateur du parasympathique est l’acétyl-choline, ester 
synthétisé en 1906 par Beyer, qui agit déjà à des doses très faibles; 
on obtient par exemple un effet hypotenseur avec une dose de 
0,000.001 mg./par kg. Toute une série de substances ont également 
des effets parasympathico-mimétiques, par exemple: les substances 
muscariniques ; d’autres, comme l’ésérine, prolongent l’action de 
l’acétyl-choline en inhibant la cholinestérase, ferment qui scinde 
dans l’organisme l’acétyl-choline en choline et acide acétique. 
La carbaminoyl-choline, la mécholine, sont d’un effet plus durable 
que l’acétyl-choline, parce que moins sensible à cette diastase. 

L ’atropine supprime l’action de la choline et de ses esters. 
Le médiateur du sympathique est la « sympathine » ou adrénaline, 
qui, au point de vue chimique, est un diphénol avec une fonction 
alcoolique et une fonction aminée secondaire. Les sympathicoly- 
tiques se trouvent parmi les alcaloïdes de l’ergot, de la Yohimbine. 

Partant de ces faits j’ai essayé de remplacer l’action du nerf 
dans la régénération par un ou des médiateurs. Ces expériences 
ayant abouti à des résultats négatifs je ne ferai que les relater de 
façon succincte. 

J’ai été obligé d’utiliser plusieurs techniques pour tenter d’ob¬ 
tenir une action continue des substances essayées. 

Rev. Suisse de Zool., T. 62, 1955. 
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J’ai fait subir à un certain nombre de T. crisiatus une désinner* 
vation complète de la patte antérieure par ablation des ganglions 
rachidiens et section des racines motrices des et 

paire. De cette manière j’ai pu faire agir les substances à étudier 
dans la région axiale, la plus favorable à la régénération, sans 
craindre une éventuelle action des fibres nerveuses. C’est là une 
précaution élémentaire sans laquelle les résultats resteraient sus¬ 
pects; n’importe quelle manœuvre opératoire pourrait en effet 
permettre à des filets nerveux d’affleurer à la surface, et fausser 
ainsi les résultats. La plus grande partie des animaux a été utilisée 
pour les expériences, les autres étant gardés comme témoins. 

Dans une première série, j’ai essayé d’insinuer sous la peau 
du dos de l’animal des tubes capillaires de verre préalablement 
coudés, dont l’extrémité aboutissait dans une petite plaie de la 
région axiale. Dans une deuxième série, j’ai essayé de remplacer 
le verre par un tube de tout petit calibre, en matière plastique, puis 
par un tube de collodion, très fin. Dans un délai de 7 à 15 jours, 
tous ces tubes ont été expulsés comme corps étrangers. Les sub¬ 
stances placées dans les lumières des tubes et renouvelées réguliè¬ 
rement n'ont donc pas pu agir pendant un temps suffisant. Dans 
une quatrième série, j’ai utilisé comme tube une aorte prélevée sur 
un autre animal. Cette méthode a donné des résultats un peu 
meilleurs, ces aortes sont restées en place parfois pendant trois 
semaines. Dans une cinquième série j’ai mélangé les substances à 
essayer à de la poudre de Kaolin, puis placé le tout dans une 
cicatrice fraîche, à épithélium transparent mais suffisant pour retenir 
le mélange. Dans une sixième série, le Kaolin a été remplacé par 
de l’Agar-agar et le mélange séché dans la cloche à vide. 

J’ai tenté également de faire affleurer dans la région axiale des 
nerfs [)réalablement desséchés puis imbibés de substance à essayer. 

Ces trois dernières méthodes permettent aux substances incluses 
d’agir de façon lente mais constante; les premières permettaient 
d'essayer d(‘s substances rapidement dégradables, mais qui doivent 
être r(*nouvelées fréquemment pour pouvoir agir de la façon 
la [)lus constante possible. 

J’ai égal(‘m(*nl essayé d’une sorte de carcan immobilisant le 
Triton (*t pcTinettant à un goutte à goutte d’imbiber constamment 
urn* })(*tit(‘ plai(*, mais l’animal réussit presque toujours à se dépla¬ 
cer ou finit par se blesser en voulant se dégager. Enfin j’ai essayé 
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de mettre certaines substances directement dans l’eau du cristalli- 
soir contenant les Tritons amputés, plaies à vif. 

Au moyen de ces différentes techniques, j’ai essayé seules et 
à des concentrations différentes, ou mélangées les unes aux autres, 
les substances suivantes: Adrénaline, Bénerva, Becozyme, Choline, 
Acétyl-choline, Mécholine, Carbaminoyl-choline, Esérine, Choli¬ 
nestérase, vitamine A. 

Les résultats obtenus sont complètement négatifs, aucun ani¬ 
mal n’ayant présenté de néoformation rappelant un bourgeon de 
régénération. Cela ne veut pas dire que mélangées dans d’autres 
proportions ou à des concentrations différentes, ces mêmes substances 
ne soient pas susceptibles de déclencher une régénération. 

A noter que les témoins désinnervés n’ont pas, eux non plus, 
présenté de régénération, après plus d’un an. 


Chapitre quatrième 

DÉVIATION DU NERF BRACHIAL SUR LARVES 
DE TRITON 

a) Introduction. 

Des déviations du nerf ont été effectuées en même temps que 
les miennes par Guyénot, Kiortsis et Jeanneret, qui ont opéré 
65 larves de Triton'.^ plusieurs sont mortes mais 37 ont survécu 
assez longtemps pour pouvoir régénérer. Sur celles-ci, 2 ont donné 
naissance à des pattes sur déviation, l’une dans le territoire ortho¬ 
topique A, normale, l’autre dans le territoire C, duplicaturée, de 
latéralité inverse. Quatre autres larves n’ont réagi que par la forma¬ 
tion de bourgeons abortifs, le reste n’a présenté aucune réaction. 

Ces auteurs ont remarqué le fait intéressant que les déviations 
des nerfs chez les larves de Triton donnent un pourcentage de ré¬ 
ponses beaucoup moins élevé que chez l’adulte. Ce fait ne se retrouve 
d’ailleurs pas, nous le verrons, chez les larves Amblystome. 

Il y a probablement plusieurs explications à ce phénomène. 
L’une d’entre elles est le glissement des fibres du nerf dévié en direc¬ 
tion du lieu d’insertion habituelle de la patte. 

Ce glissement est probablement facilité par la nature de la peau 
larvaire du Triton. Celle de VAxolotl, beaucoup plus épaisse, sur- 
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tout s’il s’agit de larves âgées, retient mieux par sa cicatrisation le 
nerf dévié. Ce glissement semble encore plus fréquent lorsque le 
membre est laissé en place. 

J. SzENPSENWOL, en 1939, a montré que chez Amblystoma et 
Trituras larvaires, la greffe d’un membre en position hétérotopique 
exerce une influence attractive sur le système nerveux environnant ; il 
pense que cette action persiste, mais à un moindre degré, chez l’adulte. 

Je me suis demandé si la patte laissée en place dans les opéra¬ 
tions de déviation du nerf agissait de façon similaire. 

Mes expériences ont porté sur 55 larves de Triton cristatus et 
Triton alpestris. 

Dans une première série de 23 animaux, j’ai effectué simplement 
la déviation du nerf brachial ou du plexus brachial, en laissant le 
membre en place. 

Dans une deuxième série de 32 animaux, la déviation nerveuse 
a été accompagnée d’une amputation complète de la patte. 

b) Matériel et méthode. 

Les opérations ont été faites sur des larves de T. cristatus et 
T. alpestris provenant des étangs de la Station de zoologie expéri¬ 
mentale de Malagnou ou pêchées dans les mares du canton de 
Genève, et dont la taille variait de 4 à 6 cm. 

Les narcoses ont été obtenues par barbotage de vapeurs d’éther 
(voir détail de la technique au chapitre 5). La technique opératoire 
a été la même que celle que je décris plus loin pour les larves 
d’Amblystome (chapitre 5). 

Après l’opération, les larves sont laissées pendant 24 ou 48 heures 
sur du coton humide, à l’abri de la lumière. De cette manière, elles 
l)Ougent moins. Elles sont ensuite remises dans des cristallisoirs, 
dont l’eau est oxygénée constamment par barbotage d’air, et par- 
liellement renouvelée tous les deux à trois jours. 

Un certain nombre d’animaux ont été autopsiés 4 à 5 mois 
après l’opération. 

Résultats. 

A. Première série. — Déoialion sans amputation. 

Des 23 larves qui n’ont subi que la déviation du nerf ou du 
pb‘xijs brachial, sans amputation simultanée de la patte 
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entière, aucune n’a donné de patte, même incomplète, sur le lieu 
de la déviation; une seule a présenté à ce niveau un bourgeon 
minuscule qui a rapidement régressé, et dont il ne restait plus trace 
15 jours après l’opération. Par contre, les pattes paralysées depuis 
l’opération retrouvent, après un délai de 15 à 20 jours, leur motilité 
et, semble-t’il, leur sensibilité. (Le degré de sensibilité est très 
difficile à apprécier chez ces animaux.) 

Résultats des autopsies. 

Quatre animaux de cette série ont été autopsiés 4 mois après 
l’opération. Tous les animaux ont été opérés du côté gauche. 

17: opération le 9 juin 1950; déviation du plexus brachial 
à mi-chemin entre la patte et la crête. La patte est laissée en place. 
Le 18 juin 1950 on voit un petit bourgeon sur déviation, encore 
apparent le 24 juin, mais qui a complètement disparu le 6 juillet 
1950. 

On note, le 12 octobre, que la peau s’est pigmentée, mais que 
les branchies subsistent. Les pattes droite et gauche sont de même 
longueur (1,2 cm.). La patte gauche est sensible à la piqûre, bien 
mobile. Vérification anatomique sous le contrôle de la loupe bino¬ 
culaire Leitz. L’innervation de la patte est assurée par les nerfs 
des racines III et IV. Aucun nerf n’est visible à l’endroit de la 
déviation. 

^2^ 33 et 34: Opération le 27 juin 1950, déviation du nerf à 
mi-chemin entre crête et patte. Ablation de l’extrémité distale du 
membre par section au travers du carpe. 

10 juillet, aucun bourgeon n’est visible sur les déviations. 

Le 26 juillet, la patte est complètement régénérée, mobile, 
sensible. 

A l’autopsie, le 16 octobre 1950, les nerfs de la patte proviennent 
des paires III-IV et V. Rien n’est visible à l’endroit de la déviation. 

B. Deuxième série. — Déi^iation avec amputation. 

32 larves ont subi la déviation du tronc nerveux et l’a m p u t a - 
t i O n de la patte. Dix jours après l’opération, dix d’entre elles 
présentaient des bourgeons sur déviation, nettement visibles, et 
cinq de celles-ci montraient également des bourgeons au lieu habi¬ 
tuel d’insertion du membre; 15 larves avaient des bourgeons au 
lieu d’insertion du membre seulement; enfin 7 n’en avaient pas 
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du tout. Après 30 jours, 6 des 10 bourgeons sur déviation avaient 
régressé. 

Après 5 à 6 semaines, 18 larves présentent des régénérats en 
place, c’est-à-dire au lieu habituel d’insertion du membre, et 
complets. Un animal (le 63), montre une patte simple insérée 
très près du lieu habituel. 



Fig. 19. — Lan^e n9 50. 

On distingue la patte surnuméraire hétérotopique, hypotypique, à un doigt 

dirigé vers le bas. 



Fig. 20. — Larve ri^ 51 (gross. 5 x). 

Patte sur déviation avec le pli du coude ouvert en haut; elle est hypotypique. 

I^as de régénérât axial. 

La larve 50 montre à la fois une patte bien régénérée, en 
place, et un rudiment de patte inséré juste au-dessus (fig. 19), dont 
la base est même rattachée à la face supérieure du stylopode de la 
fiatte on place. La patte surnuméraire est hypotypique; elle se 
eomj)os(î d’un avant-bras, d’une ébauche de carpe et d’un doigt 
dirigé vers le bas. 
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Une autre (n^ 51) montre une patte incomplète, le pli du coude 
ouvert vers le haut, au lieu de déviation (fig. 20); elle est prélevée 
et fixée pour un examen histologique . 

Autopsies d'animaux de la deuxième série. 

Cinq des opérés ont été autopsiés 4 mois après l’opération. 

24: Opération le 24 juin 1950, déviation du plexus entre la 
crête et la patte. 

Le 6 juillet, on voit un petit bourgeon sur déviation, qui, le 
30 juillet, a déjà un peu régressé. 

Autopsie le 12 octobre 1950. Il n’y a pas de régénérât en place, 
pas de patte au lieu de déviation, mais à cet endroit aboutit, 
en un agglomérat à moitié fixé à la peau, l’extrémité des nerfs 
provenant des racines III-IV-V. 

TVos 43-44: Opération, le 7 juillet 1950. Déviation du nerf et 
amputation de la patte. Le 26 juillet, apparition d’un régénérât 
en place. 

Le 12 octobre 1950, autopsie: on trouve en arrière du scapulum, 
au tiers du chemin entre crête et patte, un amas nerveux, en partie 
adhérant aux tissus cutanés, formé par les branches de III-IV et V, 
et d’où partent les nerfs allant à la patte régénérée. 

66 : Opération le 21 septembre 1950. Le 21 octobre, on trouve 
un régénérât en place. 

Autopsie le 6 janvier 1951: la branche de la quatrième paire est 
restée là où elle avait été déviée. L’innervation du régénérât est 
assurée par les branches des troisième et cinquième paires. 

55: Opération le 21 septembre 1950. Apparition d’un petit 
bourgeon à l’extrémité du nerf dévié, le 1®^ octobre 1950. Ce bour¬ 
geon régresse; il est encore visible le 22 octobre 1950. Pas de régé¬ 
nérât en place. Autopsie le 5 janvier 1951: les nerfs déviés aboutis¬ 
sent sur le lieu de la déviation où ils forment une intumescence 
blanchâtre. 


Commentaires et conclusions. 

Influence attractive exercée par les membres en place désinnervés 
sur leurs nerfs déviés. 

Ainsi, dans la première série, un seul animal sur vingt-trois 
a présenté un bourgeon sur déviation, qui s’est d’ailleurs rapidement 
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résorbé. Aucun n’a donné de patte à l’extrémité du nerf dévié. 
Nous avons donc 4% d’inductions et 0% de formation de patte. 

Dans la deuxième série, sur 32 animaux, 10 ont présenté des 
bourgeons sur déviation visibles 10 jours après l’opération. 4 de 
ceux-ci subsistaient après 30 jours et 2 ont donné naissance à des 
pattes plus ou moins complètes. Nous avons, sur 32 animaux, 
31% d’induction et plus de 9% de formation de pattes, mais incom¬ 
plètes, sur déviation. 

Si l’on considère que, dans tous les cas de la première série, les 
pattes laissées en place ont rapidement retrouvé leur motilité et 
leur sensibilité, on peut admettre que les nerfs ont glissé dans 
100% des cas pour réinnerver le membre axial. Le résultat des 
autopsies vient le confirmer dans tous les cas où elles ont été pra¬ 
tiquées. 

Dans la deuxième série, par contre, nous ne trouvons que 
18 régénérais axiaux, soit 56%, ce qui veut dire que, dans le 44% 
des cas, les nerfs sont restés à l’endroit où ils avaient été déplacés, 
et les résultats des autopsies le confirment. 

Guyénot, Kiortsis et Jeanneret ont obtenu et décrit la 
formation de deux pattes complètes et utilisables pour la descrip¬ 
tion du territoire de régénération de la patte, par la déviation du 
nerf chez la larve de Triton cristatus. Ils ont constaté 16,2% d’in¬ 
duction et 5,4% de formation de membres complets. 

Rappelons que, chez le Triton cristatus adulte, on obtient la 
formation de pattes supplémentaires dans plus de 10% des cas, 
et que j’en ai obtenu dans le 34% des cas chez Triton alpestris. 

Comment expliquer ces différences de pourcentage: 

1^ entre larves et adultes; 

2® entre les larves des auteurs précités et celles de ma première 

série (patte axiale laissée en place); 

3® entre les larves de ces auteurs (patte axiale laissée en place) et 

celles de ma deuxième série (membre amputé). 

1. Les causes des pourcentages plus faibles chez les larves sont 
exposées par Guyénot et collaborateurs. Ce sont d’abord les difiî- 
ciillés de l’opération (branchies qui recouvrent la région du plexus, 
nerfs [)eu visibles j)arce qu’insufiîsamment myélinisés) et surtout le 
glisscunent des nerfs déviés, mal retenus par la cicatrice. Ces nerfs 
vont alors réinnerver le membre axial. 
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2. Chez les animaux de Kiortsis et Guyénot, comme pour 
ceux de ma première série, la patte axiale a été laissée en place. 
Les résultats diffèrent beaucoup cependant (16,2% d’induction et 
5,4% de formation de membre, contre 4% d’induction et 0% de 
formation de membre). Les techniques n’ont pas été les mêmes. 
Les larves des auteurs précités, endormies avant l’opération, sont 
laissées immobiles près de 24 heures, dans une solution de narco¬ 
tique (MS 222). Les risques de glissement du nerf sont ainsi dimi¬ 
nués pendant la première phase de la cicatrisation. 

Il n’en a pas été de même pour mes animaux, qui, bien que 
placés à l’obscurité, se sont mis à bouger dès après l’opération. Ces 
mouvements généraux favorisent le déplacement du nerf dévié. 
Les différences de technique expliquent que les résultats soient 
dissemblables. 

3. Les résultats observés chez les animaux de Kiortsis et dans 
ceux de ma deuxième série diffèrent aussi, mais cette fois dans 
l’autre sens (16,2% d’induction et 5,4% de formation de membre 
contre 31% d’induction et 9% de formation de pattes incomplètes). 

L’amputation du membre, comme la narcose prolongée post¬ 
opératoire, contribuent donc au maintien du nerf à l’endroit où 
il a été dévié. 

Il est bien connu que le nerf dévié montre une tendance à se 
rendre dans la région naturelle d’implantation du membre, même 
après amputation de celui-ci. Nous le voyons dans le 56% des cas 
de notre deuxième série. Cette tendance est cependant encore plus 
marquée lorsque la patte est laissée en place, et nous la trouvons 
dans le 100% des cas de la première série. 

En conclusion: Chez les larves de Triton^ les pattes 
axiales exercent des actions attractives et mécaniques sur leurs 
nerfs, lorsque ceux-ci ont été déviés de leur trajet. 

Ces actions rappellent celles exercées sur les nerfs par les 
membres hétérotopiques greffés chez les larves à"Amphibiens^ et 
observées par J. Szepsenwol. 
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DEUXIÈME PARTIE 

LES TERRITOIRES DE RÉGÉNÉRATION 
CHEZ L’AXOLOTL ET CHEZ TRITON CRISTATUS 

La notion de territoires de régénération chez le Triton cristatus 
a été découverte en 1925 par Guyénot à la suite d’expériences sur 
la régénération du museau de cet animal. 

Elle a été établie ensuite expérimentalement par les travaux de 
Guyénot et Schotté (1926), Guyénot et Ponse (1930), Bovet 
(1930). Guyénot a insisté à plusieurs reprises sur l’importance de 
cette notion nouvelle (1927, 1929, 1945) qui, entre autres, permet 
de mieux comprendre le mécanisme du mode d’action des gènes. 
Ces territoires existent déjà chez les larves et embryons, comme le 
montrent les expériences de Kiortsis (1953). 

Leur existence, prouvée de façon irréfutable chez le Lézard et 
le Triton, n’est pas limitée à ces animaux et je suis persuadé qu’une 
division de l’individu en une mosaïque de territoires, indépendants 
de la répartition vasculaire ou nerveuse, se retrouve dans d’autres 
phénomènes que ceux de la régénération, par exemple lors de 
certains processus physio-pathologiques. 

Pourquoi les vertébrés supérieurs ne seraient-ils pas, eux aussi, 
divisés en une mosaïque de territoires, dès leur formation embryon¬ 
naire ? Les pathologues et généticiens connaissent bien les lignées 
d’individus qui souffrent particulièrement d’atteintes d’un organe, 
soit, suivant les générations, d’une tumeur, d’une infection, d’un 
trouble trophique ou métabolique. C’est un point de moindre 
résistance, un territoire subissant l’action d’un ou de plusieurs 
gènes de façon élective. 

IjCs expériences relatées ci-dessous contribuent à montrer que 
les territoires de régénération ne sont pas le fait d’une seule espèce 
de Triton, ni celui des Tritons seulement. 
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Chapitre cinquième 

OBTENTION DE PATTES SUPPLÉMENTAIRES PAR LA 
MÉTHODE DE DÉVIATION DU NERF CHEZ LES LARVES 
V^^AMBLYSTOMA MEXICANUM 

Introduction. 

Spallanzani, en 1768, Bonnet, en 1777, ont montré les pre¬ 
miers que les Urodèles avaient la possibilité de reformer un membre 
amputé. 

Depuis, de nombreuses expériences ont mis en évidence l’impor¬ 
tance considérable du rôle joué dans cette régénération par le 
système nerveux périphérique. Todd, en 1823 déjà, s’est aperçu 
que la section des nerfs empêchait la régénération chez la Sala¬ 
mandre. De nombreuses expériences, consistant à sectionner le 
nerf avant, pendant et après l’amputation du membre, ont été 
effectuées depuis, tant chez la larve que chez l’adulte. Ces travaux 
sont cités et commentés dans les synthèses de Schotté (1926), 
Locatelli (1929), Abeloos (1932), Rose (1948), Singer (1952). 

Fritsch en 1911, Locatelli en 1923, ont montré que la dévia¬ 
tion chez le Triton d’un tronc nerveux déclenche l’apparition d’un 
membre surnuméraire là où ce nerf aboutit à la surface de la peau. 
La morphologie du membre ainsi engendré dépend, comme 
Guyénot et Schotté l’ont montré en 1926, du territoire excité. 

Chez l’Axolotl, on connaît depuis longtemps l’importance du 
système nerveux sur la régénération du membre en place. Les 
expériences de Schotté (1944) présentent un intérêt particulier. 
Il pratique chez des larves de 22 à 38 mm. des sections répétées 
tous les sept jours des nerfs des troisième, quatrième et cinquième 
paires spinales, la première section étant faite de deux à seize jours 
après l’amputation de la patte, et trouve que Faction du nerf est 
indispensable pendant toute la première phase de la régénéra¬ 
tion: dédifîérenciation, établissement du blastème, transformation 
de ce jeune blastème en un régénérât possédant une détermina¬ 
tion morphogénétique. Dès ce moment, par contre, le nerf n'est 
plus nécessaire à la croissance du régénérât. 
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Un nerf dévié est-il capable de donner naissance à une patte 
surnuméraire chez l’Axolotl aussi bien que chez le Triton ? Le 
professeur E. Guyénot m’a chargé de résoudre cette question. 

Belkin avait d’ailleurs déjà essayé, sans succès, d’obtenir des 
pattes surnuméraires par déviation du nerf chez l’Axolotl (non 
publié). 

Matériel et méthode. 

Les animaux opérés proviennent d’une ponte élevée à la station 
de Zoologie expérimentale de l’Université de Genève. Ils vivent 
dans des bacs dont le contenu est constamment renouvelé par un 
filet d’eau courante. La température des aquariums suit les fluctua¬ 
tions de la température ambiante; je n’ai pas utilisé de thermostat. 

Au moment de l’opération, les animaux avaient atteint une 
taille de 8 à 12 cm. 

Chaque opération a été précédée d’une narcose à l’éther. La 
larve est placée dans un bocal à moitié rempli d’eau au-dessus de 
laquelle on pratique une aspiration, au moyen d’un petit tube de 
verre relié à une trompe à eau. Une deuxième ouverture est pratiquée 
dans le bouchon, par ailleurs hermétiquement fermé. Dans cette 
ouverture passe un tube de verre provenant d’un deuxième réci¬ 
pient et aboutissant au fond du bocal, sous la surface de l’eau. Le 
deuxième récipient est partiellement rempli d’éther et l’admission 
de l’air se fait sous la surface de ce liquide. Quand l’appareil est en 
marche, les vapeurs d’éther viennent barboter dans l’eau où se 
trouve l’animal et assurent une narcose très douce, que toutes les 
larves ont très bien supportée. 

Une fois endormi (après 15 minutes environ) l’animal est mis 
sur un petit plateau de liège, préalablement nettoyé à l’alcool et 
fixé au moyen de deux bandes de gaze passant l’une au niveau de 
la ceinture pelvienne, l’autre à celui de la tête et retenues par 
leurs extrémités au plateau de liège avec des punaises. Du coton 
humide est placé sur les branchies. 

Pour Topcration, j’ai utilisé les instruments suivants: une paire 
de ciseaux à iridectomie, des pincettes d’horloger, deux aiguilles 
montées et un bistouri formé d’un fragment de lame de rasoir 
fiché à l’extrémité d’une baguette de verre. 

L’oj)ération elle-mérue est très simple: on pratique une longue 
incision j)artaïit à rni-clumiin entre la crête et l’épaule, passant der- 
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rière le scapulum, puis tout au long de la face dorsale de la patte 
antérieure. Il faut ensuite isoler le nerf brachial long inférieur qui 
est remonté dans la plaie et placé au sommet de l’incision. Si le 
nerf ne reste pas en place ou s’il a été lésé, on pratique une incision 
en profondeur pour libérer le plexus qui est ensuite ramené en 
surface à la partie supérieure de la plaie. L’humérus est désarticulé, 
les muscles qui retiennent le membre sont sectionnés, ainsi que les 
téguments. 

Je n’ai placé aucun fil de suture, car ils facilitent l’infection 
de la plaie. La larve opérée est remise aussitôt dans un bac à eau 
courante. Aucun animal n’est mort d’une infection consécutive à 
l’opération. Les deux décès survenus sont dûs, le premier à une 
morsure faite par un congénère, infectée secondairement, le second 
de l’ingestion d’un morceau de viande trop gros. 

Le nerf est maintenu au lieu de déviation par le tissu cicatriciel. 

31 opérations ont été effectuées, 18 à gauche, 13 à droite, sur 
18 animaux. Deux des pattes obtenues ont été traitées par la 
méthode de Spalteholz modifiée selon Perrot et dessinées à la 
chambre claire. 

Résultats et commentaires. 

J’ai obtenu trois pattes, certainement sur déviation, dont l’une 
a poussé très près de l’emplacement habituel du membre; enfin, 
un quatrième régénérât en place. Ceci donne un pourcentage de 
10% de pattes sur déviation. Bien qu’il soit difficile de conclure 
sur un petit nombre de cas, nous pouvons cependant remarquer 
que ce pourcentage est proche de celui obtenu chez le Triton adulte. 

Le nombre infime de pattes régénérées en place (une sur trente 
et une opérations) montre que les nerfs déviés sont bien restés au 
lieu de déviation et n’ont pas repris leur trajet normal. Ces animaux 
ont été observés pendant plus de trois ans et aucune autre patte 
n’a régénéré. 

Une autre preuve du maintien des nerfs au lieu de déviation est 
celle apportée par les dénudations pratiquées chez les animaux 
n’ayant rien régénéré. Elles consistent en l’ablation d’un fragment 
de tissu cicatriciel circulaire, d’environ 6 mm. de diamètre, au 
point d’aboutissement du nerf dévié. Une première dénudation a 
été faite un mois environ après l’opération, les deux ou trois sui¬ 
vantes après trois et six mois. Dans tous les cas, il a été possible de 


432 


C. TABAN 


repérer le nerf qui se trouvait à l’endroit où il avait été placé ou 
légèrement en dessous. 

Les raisons pour lesquelles tous les nerfs déviés n’ont pas donné 
naissance à des pattes sont très probablement les mêmes que celles 
invoquées chez le Triton pour expliquer ce phénomène: cicatrisa¬ 
tion trop rapide, bourgeon étranglé par la cicatrice. 

Un fait intéressant, mais non surprenant, est celui de la forma¬ 
tion de deux pattes duplicaturées et d’une patte au nombre de 
doigts insuffisant. Nous savons, depuis les recherches de Güyénot 
et de son école, que le Triton est une mosaïque de territoires que 
l’on retrouve chez l’embryon de Triton (Kiortsis, 1953) et la 
larve de Triton (Güyénot, Kiortsis, Jeanneret, 1952). Nos 
résultats nous engagent à penser qu’il en est de même chez la larve 
d’Amblystome. 

Animal 16 (fig. 21). 

Peu de temps après l’opération on observe un gros bourgeon 
sur déviation, du côté gauche; il se transforme après un mois et 
demi environ en palette puis en une patte simple, à trois doigts, 
dirigée en arrière. Elle est prélevée au bout d’un an, après photo¬ 
graphie, et traitée selon la méthode de Spalteholz, puis dessinée 
alors à la chambre claire. On voit deux noyaux d’ossification 
distaux et deux proximaux, radiaux et cubitaux, trois os carpiens 
puis les trois doigts dont deux comprennent un métacarpien, une 
phalange, une phalangine, une phalangette (fig. 25 et 26) et le 
troisième, dorsal, qui ne possède que deux phalanges. Cette patte 
a pris naissance dans une zone comparable à la zone A, orthoto¬ 
pique, du Triton. 

Animal 6 (fig. 22). 

Un mois après l’opération on voit un bourgeon de 2 mm. de 
long environ, situé au-dessus du lieu d’insertion du membre. Il est 
bientôt remplacé par une petite patte duplicaturée. Celle-ci est 
photographiée après huit mois, puis enlevée et traitée selon la 
méthode de Spatelholz et dessinée ensuite à la chambre claire. 
On observe (fig. 27 et 28) un os long qui tient lieu tout à la fois 
ddiurneriis, de radius et de cubitus, cinq pièces carpiennes et quatre 
doigts. L’(‘nsc‘mble ne forme pas une patte harmonieuse, mais les 
doigts sont associés deux à deux, chaque groupe représentant 
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Fig. 21. — Animal 16. 

On voit une patte située un peu au-dessus du lieu d’insertion normal (que l’on 
peut repérer par la cicatrice), mais encore dans la zone A. 



Fig. 22. — Animal n^ 6. 

Patte sur déviation de nerf dans la zone G, hétérotopique; elle est duplicaturée. 



Fig. 23. — Animal 7i^ 2 (gross. 5 x). 
Patte antérieure, vue par-dessus. 
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Fig. 24. — Animal 2 (gross. 5 x). 

]\Iême patte que sur la fig. 23, vue de la face ventrale, qui permet de mieux 
distinguer les duplicatures. Zone C. 



Fig. 25. — Animal n^ 16 (gross. 5 x). 

Patte située au-dessus du lieu d’insertion habituel, mais encore dans la zone A. 
Traitement à la méthode de Spalteholz, puis dessin du squelette à la chambre 

claire. Face externe. 



Fig. 26. — Animal n^ 16 (gross. 6 x). 

.Méim; ])attf (jue sur la ligure 25, mais vue cette fois par la face interne. 
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manifestement une tendance vers une orientation propre. Trois 
doigts se composent d’un métacarpien et deux phalanges, le qua¬ 
trième d’un métacarpien et de l’ébauche d’une phalange. Il s’agit 
d’une patte duplicaturée et la zone où elle a pris naissance est 
comparable à la zone hétérotopique G du Triton. 



Fig. 27. — Animal 6 (gross. 6 x). 

Dessin à la chambre claire du squelette de la patte droite, obtenue par déviation 
dans la zone G. On distingue un composant « patte gauche » et un autre « patte 

droite ». 



Fig. 28. — Animal n^ 6 (gross. 6 x). 

Même patte que sur la figure 27, mais vue par la face interne. 


Animal 2 (fig. 23). 

Un premier petit bourgeon sur déviation a régénéré au bout 
d’un mois, mais, grâce à des dénudations répétées, il en est apparu 
un autre, plus bas situé, qui s’est développé rapidement et a donné 
Rrv. Suisse de Zool., T. 62, 1955. 30 
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naissance à une petite palette, puis à une patte qui, après trois 
mois, a été dessinée à la chambre claire. Cette patte est duplica- 
turée; on peut admettre facilement qu’elle a pris naissance dans le 
territoire hétérotopique C, mais comme elle se trouve proche du lieu 
d’insertion habituel, le composant « normal » s’est le mieux déve¬ 
loppé (fig. 23 et 24). 

Ces résultats concordent avec ceux obtenus chez T, cristatus 
adulte et larvaire (Guyénot et coll.). 

J’ai également obtenu une patte postérieure sur déviation, dans 
la zone proche de l’insertion du membre; il s’agit d’une patte 
orthotopique, qui voisine avec la patte régénérée en place. 


Chapitre sixième 

EXPLORATION DES TERRITOIRES DE LA PATTE 
ANTÉRIEURE ET DE LA CRÊTE 
CHEZ TRITON ALPESTRIS 

1) Exploration du territoire de la patte antérieure. 

Introduction 

Guyénot, Dinichert-Favarger et Galland ont montré, en 
1948, que le territoire de la patte antérieure du Triton cristatus se 
divisait en quatre zones: une zone orthotopique A, située à proxi¬ 
mité immédiate du bras ou dans le bras; une zone B, hétérotopique 
limite, située près de la crête, à la limite dorsale du territoire; une 
zone C, hétérotopique dorsale, située dans la région intermédiaire 
entre la proximité du membre et la proximité de la crête; enfin 
une zone D, hétérotopique ventrale, entre la patte et le ventre. 

Les déviations de nerf dans la zone A donnent naissance à des 
pattes simples, conformes à la latéralité, non duplicaturées. 

Dans la zone B, elles donnent aussi des pattes non duplicatu¬ 
rées conformes à la latéralité du corps, mais inverties, c’est-à-dire 
avec le bord radial tourné du côté dorsal. 

Dans la zone C apparaissent des pattes duplicaturées; il s’agit 
le plus souvent d’un dédoublement partiel de l’autopode. Chaque 
fois (jiie les relations d’asymétrie ont pu être déterminées avec 
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certitude, le composant primaire s’est révélé être une patte gauche 
non invertie, formée sur le côté droit (asymétrie inverse au côté) 
qui correspond avec les résultats de Bovet, 1930, sur la patte 
postérieure. 

Enfin, dans la zone D, les pattes sur déviation ne s’obtiennent 
que rarement et sont hypotypiques. 

J’ai tenté de vérifier si l’action du nerf dévié était la même 
chez T, alpestris que chez les autres espèces de Triton et si l’on 
retrouvait les mêmes territoires, avec leurs subdivisions, que chez 
T. cristatus. 

Matériel et méthode 

Les T. alpestris qui ont été opérés provenaient en partie des 
étangs de la Station de Zoologie expérimentale de Malagnou et, 
pour la plus grande part, d’une petite mare des environs d’Anne- 
masse. Ils atteignaient la taille de 8 à 10 cm. 

Pour pratiquer les déviations du nerf brachial long inférieur, 
j’ai suivi la technique mise au point par l’école de Guyénot et 
décrite en particulier dans le travail de Guyénot, Dinichert et 
Galland, page 8 et suivantes. 

Cinquante T. alpestris ont subi une déviation du nerf brachial 
long inférieur dans la région située entre la patte et la crête, à 
des niveaux plus ou moins dorsaux. Douze sont morts peu après 
l’opération, avant d’avoir eu le temps de présenter une régénéra¬ 
tion quelconque. Nous n’en tiendrons donc pas compte. 

Des 38 animaux restants, 13 ont donné des pattes sur dévia¬ 
tion, soit plus de 34%. Ils ont produit dans certains cas des pattes 
simples, dans d’autres des membres duplicaturés. Les pattes obte¬ 
nues ont été dessinées à la chambre claire et photographiées, les 
animaux sacrifiés et conservés au formol, 4 à 5 mois après l’opé¬ 
ration. 

Toutes les opérations ont été pratiquées du côté gauche. La 
distance séparant la base de la crête et le centre d’insertion du 
membre a été mesurée des deux côtés. 

Résultats. 

Sur 38 animaux, 13 ont donné naissance à des pattes sur 
déviation. J’en donnerai la description. 
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.yo S5 (fig. 29, 30, 31). 

Déviation du nerf brachial long inférieur dans la zone entre patte 
et crète^ mais plus près de la patte. — Après 40 jours, aucun bour¬ 
geon n’apparaissant, une dénudation circulaire est pratiquée à 



Animal /i® 85 (gross. 3-4 x). 

Dessin à la chambre claire, 
vue de profil. 

Côté gauche: distance crête- 
patte: 3 mm.; diamètre de 
la patte à sa base: 2,5 mm. ; 
distance de la patte à la 
cicatrice in situ: 1,5 mm. 

Côté droit: distance crête- 
patte 5 mm.; diamètre de 
la patte à sa base: 2 mm. 


C 



Animal n® 85 (gross. 3-4 x). 

Chambre claire. Vue par¬ 
dessus. 

C. = crête médiane. 



Fig. 31, 

Vue de profil de Vanimal n^ 85. 

l’oxtrérnité du nerf dévié, pour le libérer de la cicatrice cutanée 
fibreuse, qui ernpeclic son action. 

Cinquante jours après l’opération, on note un petit bourgeon 
sur déviation, qui a de la peine à s’accroître; aussi de nouvelles 
dénudations sont-elles pratiquées après 62 et 77 jours. 
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Au bout de trois mois et demi apparaît un gros bourgeon qui 
donne naissance à une patte sur déviation située peu au-dessus 
du niveau habituel d’insertion du membre. 



Fig. 32. 

Animal 39 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire, vue de 
profil. 

Côté gauche: distance crête-patte: 
1 mm.; diamètre de la patte à 
sa base: 1,5 mm.; distance de la 
patte à la cicatrice in situ: 3,5 mm. 
Côté droit: distance crête-patte: 
4,5 mm.; diamètre de la patte 
à sa base: 2 mm. 



Fig. 33. 

Animal n^ 39 (gross. 3-4 x). 
Chambre claire. Vue par-dessus. 
C. = crête médiane. 



Fig. 34. 

Vue de profil de Vanimal n^ 39. 

Le centre de l’insertion de la patte régénérée se trouve à 4,5 mm. 
du bord de la crête, tandis que le centre d’insertion de la patte 
droite, témoin, se trouve à 6 mm. du bord de la crête. 

Un an après l’opération, le régénérât, long de 8 mm. environ, 
est dessiné à la chambre claire et photographié. 
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Il s’agit d’une patte gauche à quatre doigts, fonctionnelle; elle 
présente cependant une petite anomalie: l’ébauche d’un premier 
doigt en miroir. 

Cette patte a donc pris naissance dans le territoire A, mais 
elle est bien sur déviation, comme le montrent les mesures de la 
distance patte-crête et la présence d’une cicatrice au niveau d’in¬ 
sertion normal du membre, située au dessous d’elle. 

AO 39 (fig. 32, 33, 34). 

Déviation du nerf brachial à proximité de la crête, un peu au 
dessous d'elle (en zone B), — Trente jours après l’opération, on 
note la présence d’un petit bourgeon à l’extrémité du nerf. 

Plusieurs dénudations sont pratiquées, après 30, 44, 64 et 
110 jours. Six mois après l’opération, on est en présence d’une 
petite patte, non duplicaturée. 

Au bout d’un an, elle est photographiée, dessinée à la chambre 
claire et l’animal est fixé à la formaline. 

Il s’agit d’une petite patte montrant le pli du coude ouvert 
du côté dorsal. Le doigt le plus long est le troisième à partir du 
dos. Il s’agit donc d’une patte gauche simple, dirigée en arrière, 
invertie, dont le bord radial occupe une position dorsale. 

La distance séparant le centre de l’insertion du membre et la 
limite de la crête est de 1,5 mm. à gauche et 5,5 mm. à droite. 

AO 70 (fig. 35, 36, 37). 

Déviation du nerf à mi-distance entre la patte et la crête, — Après 
12 jours, apparition des deux bourgeons, un sur déviation et un 
au niveau normal d’insertion du membre. 

Dénudation après 15 jours. 

Apparition après deux mois et demi de deux régénérats, un 
axial et l’autre situé plus dorsalement, dans la zone C. Ils sont 
photographiés. 

Après quatre mois ils sont dessinés à la chambre claire et 
l’animal est fixé à la formaline. 

Le régénérât axial donne une patte gauche simple, normale- 
iMont orientée. Celui sur déviation donne par contre une patte 
duplicaturée, le pli du coude est ouvert en direction dorsale. Il 
s’agit probablement d’une patte droite, non invertie, formée sur 
le côté gauche, constituant le composant principal, avec dédouble¬ 
ment du premier doigt. L’épaisseur de la patte laisse supposer des 
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duplicatures osseuses dans le stylopode, le zeugopode et les os du 
carpe. 

La distance séparant le bord de la crête et le centre d’insertion 
des pattes est de 4 mm. pour le régénérât sur déviation, 5,75 mm. 
pour le régénérât axial, 6 mm. pour la patte droite. 



Fig. 35. 

Animal 70 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire, vue de profil. 
Côté gauche: distance crête-patte: 3 
mm. ; diamètre de la patte à sa base : 
2,5 mm.; distance de la patte à la 
cicatrice in situ: 1,5 mm. 

Côté droit: distance crête-patte: 5 mm. ; 
diamètre de la patte à sa base: 2 mm. 



Animal n^ 70 (gross. 3-4 x). 
Chambre claire. Vue par-dessus. 
C. = crête médiane. 



Fig. 37. 

Vue de profil de Vanimal n^ 70. 

C’est le seul animal de la série à avoir donné à la fois un régé¬ 
nérât axial et une patte sur déviation du nerf. 

m 81 (fig. 38, 39, 40). 

DéHation dans la zone C, entre la patte et la crête. — Apparition 
20 jours après l’opération d’un petit bourgeon à l’endroit de la 
déviation. 
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Dénudations après 43 et 77 jours; à ce moment on est en 
présence d’un gros bourgeon. 

Après 11 mois d’observation, l’animal est photographié, dessiné 
à la chambre claire et fixé à la formaline. 




Animal 81 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire, patte vue 
dorsalement. 

Côté gauche; distance crête-patte: 3 
mm.; diamètre de la patte à sa base: 
2,5 mm.; distance de la patte à la 
cicatrice in situ: 0,5 mm. 

Côté droit: distance crête-patte: 4 mm. ; 
diamètre de la patte à sa base : 0,5 mm. 


Dessin chambre claire. 
Patte vue par sa face pal¬ 
maire. 

Animal n^ 81 
(gross. 3-4 x). 



Fig. 40. 

Vue de profil, légèrement par-dessous, de Vaîumal n^ 81, 

La distance séparant le centre d’insertion de la patte hétéro- 
tüj)iqne, et la limite de la crête est de 4,25 mm. contre 5 mm. 
pour la patte droite, normale. 

La [tatte sur déviation est duplicaturée et se divise en une 
[larlie supérieure formée d’un composant patte droite, à trois 
doigts, dirigés dorsalement, (c’est le composant principal) et une 
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partie inférieure formée d’un composant patte gauche à deux 
doigts; entre les deux parties se trouve une petite formation 
dirigée dans le même sens que la partie supérieure, mais qui semble 


compléter la partie inférieure. 



Fig. 41. 

Animal 98 (gros. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire, vue de profil. 
Côté gauche: distance crête-patte: 
5 mm.; diamètre de la patte à sa 
base: 3 mm.; distance de la patte à 
la cicatrice in situ: 1 mm. 

Côté droit: distance crête-patte : 9 mm. ; 
diamètre de la patte à sa base : 3 mm. 





Fig. 42. 

Animal n^ 98 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire. Vue 
par-dessus. 

G. = crête médiane. 



Fig. 43. 

Vue de profil de Vanimal n^ 98. 

Pour la partie supérieure, le pli de flexion est ouvert vers le 
haut. Elle est composée de trois doigts à compter de haut en bas: 
les premier, deuxième et troisième. 

Pour la partie inférieure, le pli de flexion est ouvert en bas et 
en dedans. Cette partie ne comprend que deux doigts: premier et 
deuxième. Ceux qui forment la partie intermédiaire, bien que 
beaucoup plus petits et dirigés vers le haut, semblent correspondre 
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aux doigts trois et quatre de la partie inférieure. On peut penser 
qu’ils ont subi l’influence de la partie supérieure et se sont dirigés 
dans le même sens qu’elle. 

La duplicature est donc formée d’un composant principal patte 
droite, non invertie formée sur le côté gauche et d’un composant 
secondaire patte gauche. 

.yo 98 (fig. 41, 42, 43). 

Déviation dans la zone C, entre crête et patte. — Quinze jours 
après l’opération, apparition à l’endroit de la déviation d’un gros 
bourgeon dirigé en arrière, qui s’accroît rapidement. 

Après 10 mois, l’animal est photographié, dessiné à la chambre 
claire et fixé au formol. 

La distance entre le centre d’insertion de la patte sur déviation 
et la limite de la crête est de 6,5 mm. ; celle séparant la limite de 
la crête et le centre d’insertion de la patte droite normale est de 
11 mm. 

11 s’agit d’une patte simple, non duplicaturée, dirigée en arrière, 
dont le pli du coude est ouvert dorsalement; elle a quatre doigts, 
dont le premier se trouve situé dorsalement, la face palmaire de 
la main semble dirigée en dehors et la face dorsale en dedans. Il 
s’agirait donc d’une patte invertie. Cependant, il est difficile d’as¬ 
surer que la face palmaire de la main est bien dirigée en dehors. 
La main ne s’est pas fléchie en dehors et seuls les plis de la paume 
de la main, qui sont plus marqués, permettent de juger de son 
orientation. Il est cependant difficile d’exclure tout à fait la possi¬ 
bilité d’une patte droite non invertie. 

Aû 103 (fig. 44, 45, 46). 

Déviation du nerf brachial dans la zone C, entre la patte et la 
crête. — Vingt jours après l’opération, apparaît un petit bourgeon 
sur déviation, qui tend d’abord à disparaître, puis s’accroît, après 
avoir été libéré par deux dénudations faites les 36® et 61® jours 
après l’opération. 

Après deux mois et demi, ont voit apparaître une petite patte 
sur déviation. 

L’anirnal est dessiné puis fixé au formol neuf mois plus tard. 
La patte sur déviation est située à une distance de 3,5 mm. de la 
limite de la crête, tandis que la patte droite, normale, est insérée 
6 mm. de ce j)oint de repère. 
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La patte obtenue par déviation du nerf est duplicaturée, le pli 
du coude est ouvert vers le bas. Le premier doigt est petit et dupli- 
caturé, le deuxième est petit, les troisième et quatrième sont de 
taille presque normale. 

Au milieu de la face palmaire se trouve une petite prolifération, 
complexe, rudimentaire, d’un ou deux doigts. 




Fig. 45. 

Animal 103 (gross. 3-4 x). 
Chambre claire. Vue par-dessus. 
C. = crête médiane. 


Fig. 44. 

Animal n^ 103 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire, vue de 
profil. 


Côté gauche: distance crête-patte: 
2,5 mm.; diamètre de la patte à 
sa base: 1,5 mm.; distance de la 
patte à la cicatrice in situ: 2 mm. 
Côté droit: distance crête-patte: 
4 mm. ; diamètre de la patte à sa 
base: 2 mm. 



Fig. 46. 

Animal n^ 103 (gross. 6,5 x). 
Patte vue par la face palmaire. 


Le composant primaire de cette patte duplicaturée est difficile 
à déterminer. 

91 (fig. 47, 48). 

Déviation du nerf brachial dans la zone C, entre la patte et la 
crête, — Un mois et demi après l’opération on voit un petit bour¬ 
geon sur déviation dirigé en arrière. Il grossit rapidement. Une 
seule dénudation s’avère nécessaire, après deux mois. 

L’animal est photographié, dessiné à la chambre claire et fixé 
au formol au bout de neuf mois. 
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On voit alors une patte sur déviation dont le centre d’insertion 
est situé à 3,5 mm. de la limite de la crête, tandis que celui de la 
patte droite se trouve à 6 mm. de ce repère. 

La patte est duplicaturée. La face palmaire de la main, cette 
fois nettement visible, est dirigée en dehors et en bas. Le premier 
doigt est duplicaturé, petit, et accolé au second qui s’infléchit 
vers lui. Les deuxième, troisième et quatrième doigts semblent bien 
formés. 



Fig. 47. 


Fig. 48. 


Animal 91 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire, vue de 
profil. 

Côté gauche: distance crête-patte: 
2,5 mm.; diamètre de la patte à 
sa base: 2 mm.; distance de la 
patte à la cicatrice in situ : 1,5 mm. 
Côté droit: distance crête-patte: 
5 mm.; diamètre de la patte à sa 
base: 2 mm. 


Animal n^ 91 (gross. 3-4 x). 
Chambre claire. Vue par-dessus. 
C. = crête médiane. 


7VO 40 (fig. 49, 50, 51). 

Déviation du nerf brachial dans la zone C, entre la patte et la 
crête. — Quinze jours après l’opération, aucun bourgeon n’est 
visible. Des dénudations sont pratiquées après 27, 45, 61, 79 jours. 
Après deux mois et demi, on voit un petit bourgeon sur déviation. 
Après cinq mois et demi, on aperçoit une petite patte qui paraît 
simple, dirigée en arrière. 

Au bout de neuf mois, l’animal est photographié (fig. 51), des¬ 
siné à la chambre claire et fixé au formol. 

On trouve une patte dont le centre d’insertion se trouve situé 
à 3 rnrn. de la limite de la crête, tandis que celui de la patte droite 
s’en trouve à G mm. 

Cette patte est dirigée vers l’arrière, elle a quatre doigts dont 
le plus long est le deuxième, si l’on compte à partir du doigt le 
plus central. Les deux faces sont également pigmentées. 
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Bien qu’il n’y ait pas de duplicature des doigts, l’épaisseur de 
la base du membre ne peut s’expliquer que par la présence d’une 
duplicature des os du stylo- et du zeugopode, peut-être aussi des 
os du carpe. 

On peut donc penser que cette patte est duplicaturée. 



Fig.-49. 

Animal 40 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire. Vue de profil. 
Côté gauche: distance crête-patte: 
2 mm.; diamètre de la patte à sa 
base: 2 mm. 

Côté droit: distance crête-patte: 5 mm.; 
diamètre de la patte à sa base : 2 mm. 



Animal n^ 40 (gross. 3-4 x). 
Chambre claire. Vue par-dessus. 
G. = crête médiane. 



Fig. 51. 

Vue de profil de Vanimal n^ 40. 


No 90 (fig. 52, 53). 

Déi’iation du nerf brachial dans la zone C, entre la patte et la 
crête. — Quinze jours après l’opération, un bourgeon est visible à 
l’endroit de la déviation. Il a de la peine à se développer et trois 
dénudations sont nécessaires: après 24, 42 et 58 jours. A ce moment, 
on note qu’il est descendu en position ventrale. 
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Après trois mois et demi, on constate une palette à la place 
du bourgeon, mais elle n’évolue pas. L’animal est dessiné à la 
chambre claire, douze mois après l’opération. 

On trouve une patte hypotypique, formée d’un gros doigt dont 
le centre d’insertion est situé à 3,75 mm. de la limite de la crête. 
(Celui de la patte droite se trouve à 6,25 mm. de cette limite.) 





Animal 90 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire. Vue 
de profil. 

Côté gauche : distance crête-patte : 
3 mm.; diamètre de la patte 
à sa base: 1,5 mm.; distance 
de la patte à la cicatrice in 
situ: 3 mm. 

Côté droit: distance crête-patte: 
5 mm.; diamètre de la patte à 
sa base: 2,5 mm. 


C 



Fig. 53. 

Animal n^ 90 (gross. 3-4 x). 
Chambre claire. Vue par-dessus. 
C. = crête médiane. 


AO 92 (fig. 54, 55). 

Déviation du nerf brachial dans la zone C, située entre la pane 
et la crête. — Quinze jours après l’opération on voit un petit bour¬ 
geon sur déviation. Des dénudations sont faites après 24, 42 et 
58 jours. A ce moment, le bourgeon s’est transformé en une petite 
jialette, mais il a de la peine à se développer. 

L’animal est dessiné au bout d’un an. 

On se trouve en présence d’une patte hypotypique, de petite 
taille. Son centre d’insertion est situé à 4,75 mm. de la limite de la 
crête, tandis que celui de la patte droite se trouve à 6,25 mm. de 
cf‘tte limite*. 

La patte se dresse en direction dorsale, légèrement inclinée vers 
rarricre; son extrémité est formée par trois doigts mal différenciés. 
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Fig. 54. 


d 



Fig. 55. 


Animal 92 (gross. 3-4 x). Animal n^ 92 (gross. 3-4 x). 

Dessin à la chambre claire. Vue de Chambre claire. Vue par-dessus. 

profil. C. = crête médiane. 

Côté gauche: distance crête-patte: 

5 mm.; diamètre de la patte à sa 
base: 1 mm.; distance de la patte 
à la cicatrice in situ: 1,5 mm. 

Côté droit: distance crête-patte: 

5,5 mm.; diamètre de la patte à sa 
base: 2 mm. 


S 



Fig. 56, 

Animal n^ 95 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire. Vue de 
profil. 

Côté gauche: distance crête-patte: 

4 mm.; diamètre de la patte à 
sa base: 1,5 mm.; distance de la 
patte à la cicatrice in situ: 2 mm. 

Côté droit: distance crête-patte: 

5 mm. ; diamètre de la patte à sa 
base: 2,5 mm. 


C 


" —— 

Fig. 57. 

Animal 95 (gross. 3-4 x). 
Chambre claire. Vue par-dessus. 
C. = crête médiane. 


95 (fig. 56, 57). 

Délation du nerf dans la zone C, entre crête et patte. — Quinze 
jours après l’opération, on voit un gros bourgeon à l’endroit où 
aboutit le nerf, ce bourgeon s’accroît d’abord, puis se met à régres¬ 
ser, malgré une dénudation. Il donne naissance à une patte hypo- 
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typique, située à 5,5 mm. de la crête (la patte droite s’en trouve à 
6,5 mm.). 

L’animal meurt un an plus tard. Il est dessiné et conservé au 
formol. 

No 66. 

Déi’iation du nerf dans la zone C, entre crête et patte. — Quinze 
jours après l’opération, on voit un petit bourgeon sur déviation. 





Fig. 59. 

Animal 48 (gross. 3-4 x). 
Chambre claire. Vue par-dessous. 


Fig. 58. 

Animal n^ 48 (gross. 3-4 x). 
Dessin à la chambre claire. Vue de 
profil. 


Côté gauche: distance crête-patte: 

5 mm.; diamètre de la patte à 
sa base: 1,25 mm. 

Côté droit: distance crête-patte: 

4,5 mm.; diamètre de la patte à 
sa base: 1,5 mm. 

Malgré plusieurs dénudations on n’obtient qu’un petit régénérât 
hypotypique à un doigt. 

48 (fig. 58, 59). 

Déviation du nerf brachial dans la zone C, entre patte et crête. — 
Vingt jours après l’opération la plaie s’infecte, s’agrandit, puis se 
cicatrise. On note, deux mois après l’opération, l’apparition d’un 
bourgeon de régénération inséré en dessous de la zone habituelle 
d’implantation du membre. Ce régénérât se développe et apparaît 
au bout de trois mois nettement duplicaturé. Après cinq mois et 
demi il est dessiné à la chambre claire et fixé au formol. 

Le centre d’insertion de cette patte se trouve à 5,75 mm. de 
Ja limite de la crête, tandis que celui de la patte droite normale en 
est distant de 5,25 mm. On peut donc admettre que cette patte se 
trouve dans la zone D. 

Llle est duplicaturée, dirigée vers en bas, le pli du coude est 
ouvert en avant, côté oral, la face palmaire regarde en dedans. 
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L’alignement des doigts est perpendiculaire à la face palmaire. 
Seuls deux doigts, externes par rapport aux autres, sont nettement 
visibles; les autres forment un ensemble mal développé et inana¬ 
lysable. 


Commentaires, 

Les deux questions que nous avions à résoudre étaient: 

1. Un nerf dévié dans le territoire de la patte antérieure de 
T. alpestris est-il capable de provoquer la croissance d’un membre 
surnuméraire ? 

2. Si tel est le cas, le territoire de la patte antérieure de T, alpes¬ 
tris se divise-t-il, à l’image de celui de T, cristatus, en plusieurs zones 
aux capacités morphogénétiques bien déterminées ? 

A la première question il est facile de répondre que sans aucun 
doute le nerf agit chez alpestris comme chez cristatus; il se montre 
capable d’induire la formation de pattes à l’endroit où il a été 
dévié. Le pourcentage de réponses est même étonnamment élevé: 
dans 34% des cas nous avons obtenu une réponse. (On admet chez 
le T, cristatus que seuls 10% des animaux environ réagissent favo¬ 
rablement.) 

A la deuxième question, il est aussi possible de répondre par 
l’affirmative; nous avons retrouvé la division du territoire de la 
patte antérieure de T. alpestris et elle se superpose à celle observée 
par Guyénot, Dinichert-Favarger et Galland chez T, cristatus. 

On peut donc diviser ce territoire en quatre zones: zone A, 
orthotopique, à proximité immédiate de l’insertion de la patte 
normale; zone B, hétérotopique limite, près de la crête, à la limite 
dorsale du territoire; zone G, hétérotopique dorsale dans la région 
dorsale intermédiaire entre la proximité du membre et la proximité 
de la crête; zone D, hétérotopique ventrale, entre la patte et le 
ventre. 

Zone A, 

Une seule patte a été obtenue dans la zone A, à sa limite dor¬ 
sale, celle de l’animal n® 85 (fig. 29, 30, 31). 

Elle est conforme à la latéralité, l’axe radio-cubital est normale¬ 
ment orienté. Elle présente cependant une petite anomalie: 
l’ébauche d’un doigt en miroir (le premier). 

Rev. Suisse de Zool., T. 62, 1955. 
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Cette observation est comparable à celle de l’animal iP 254 de 
Guyénot et collaborateurs (p. 54). La déviation s’étant rapprochée 
de la place où s’insérait le membre normal, le régénérât a donné 
une patte orientée comme une patte normale, mais avec un méta¬ 
carpien et un doigt supplémentaire (le quatrième). 

Dans le cas du n® 85, il y a eu aussi très vraisemblablement 
glissement du bourgeon sur déviation vers la zone d’insertion nor¬ 
male du membre, ce qui explique la présence d’une duplicature 
d’un doigt.' 

Zone B. 

Une patte a été obtenue en zone B, celle de l’animal n® 39 
(fig. 32, 33, 34). C’est une patte complète, le bord radial tourné du 
côté dorsal, le pli du coude ouvert en direction dorsale, tournée en 
direction de la queue. Il s’agit donc d’une patte gauche invertie. 

Zone C, 

Neuf pattes ont été obtenues en zone C, trois d’entre elles sont 
hypotypiques, une seule est accompagnée d’un régénérât axial. 

Mis à part les régénérats hypotypiques, tous les bourgeons qui 
se sont développés dans la zone C ont donné des pattes duplica- 
turées, à une seule exception près (n^ 98). 

On ne peut expliquer le cas de l’animal n® 98 (fig. 41, 42, 43) ; une 
telle patte devrait se trouver dans la zone B, mais il n’en est rien. 

Zone D, 

Une seule patte (n® 48, fig. 58, 59) a été obtenue en zone D, le 
bourgeon initial n’a d’ailleurs pas pris naissance dans cette zone 
et n’y est parvenu que par un déplacement, suite d’une infection 
de la plaie. 

On ne peut donc être certain que la morphologie réalisée pro¬ 
vienne uniquement de la zone D. Le fait que cette patte soit dupli- 
caturée semble au contraire indiquer une influence de la zone C. 

2) Déviation du nerf brachial long inférieur dans le territo ire crête. 

Matériel et méthode, 

La déviation du nerf brachial long inférieur a été menée comme 
précéd(*mment pour l’exploration du territoire de la patte, mais en 
faisant abf/utir cette fois-ci le nerf dans le territoire de la crête. 
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Dix Tritons alpestris ont été opérés, deux sont morts un mois 
après l’opération; nous n’en tiendrons pas compte. Les survivants 
ont été dessinés à la chambre claire et l’un d’eux photographié. 


Résultats, 

Sur les huit animaux restants, cinq ont réagi à la stimulation 
du nerf par la formation d’une crête très développée au niveau 



Fig. 60 . 

Vue de profil, déviation du nerf dans le territoire crête. 


d’affleurement du nerf (flg. 60). Nous avons donc obtenu une réponse 
dans 60% des cas, ce qui paraît beaucoup. 


Commentaires, 

La présence d’un territoire « crête » répondant à la stimulation 
d’un nerf dévié par la formation d’une petite crête mieux déve¬ 
loppée que le reste de l’organe ne peut faire de doute chez T. al¬ 
pestris, 

11 est possible que dans un ou deux cas (celui de l’animal 137, 
par exemple), la formation induite n’ait pas été constituée unique¬ 
ment de crête, mais aussi d’un petit rudiment de patte. 11 s’agirait 
alors d’une chimère «crête-patte», comme nous les connaissons 
chez T. cristatus. 
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3) Déviations du nerf brachial supérieur dans le stylopode, 
sans amputation de la patte, chez T. alpestris. 

Introduction 

Nous savons que la déviation du nerf brachial long inférieur 
dans le stylopode amène, chez le T. cristatus^ la formation de 
pattes simples. Celles-ci sont assez souvent hypotypiques (5 sur 17 
dans le travail de Guyénot et colL), ce qui semble dû, pour les cas 
cités, à la présence d’une régénération axiale concomitante, et au 
fait que les bourgeons nés sur déviation sont restés en place, loin 
du centre axial de régénération. Guyénot et collaborateurs disent 
ceci : «On peut penser qu’ils se sont trouvés en dehors du courant qui 
faisait affluer vers la surface du moignon les matériaux formateurs, 
et que, pour cette raison, leur différenciation a été inhibée. A plu¬ 
sieurs reprises, des palettes paraissant normales, avec indication 
de deux ou trois doigts ont, en effet, subi une involution ultérieure. 

» Dans un cas (n® 131), il s’est formé sur la déviation une palette 
avec indication des doigts qui aurait pu évoluer normalement si 
son déplacement en direction distale ne l’avait amenée à fusionner 
avec le régénérât axial et à être entièrement assimilée par ce der¬ 
nier. » 

L’inhibition du développement du bourgeon sur déviation, son 
assimilation dans un cas, sont le fait de régénérats axiaux en cours 
de croissance. Une patte adulte est-elle capable d’exercer une 
action similaire ? C’est la question que nous nous sommes posée. 

Matériel et méthode. 

Par une petite incision dans le stylopode le nerf brachial supé¬ 
rieur (extenseur) est mis à nu, avec l’artère profonde du bras qui 
l’accompagne. Ce paquet vasculo-nerveux est sectionné à la partie 
la plus distale, atteinte par l’incision et placé de telle sorte que 
l’extrémité sectionnée vienne affleurer à la surface, en la dépassant 
légèrement. La plaie est ensuite fermée par un ou deux points de 
suture. 

Vingt-neuf Tritons ont été oj)érés de cette manière; ils ont subi 
ensuite plusieurs dénudations. 
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Résultats. 

Des vingt-neuf opérés trois sont inutilisables, étant morts trop 
rapidement après l’opération. 

Après quinze jours, 25 des 26 survivants présentent à l’extrémité 
du nerf dévié un petit bourgeon de régénération d’aspect habituel. 
Mais, dans les trois mois qui suivent, et malgré de nombreuses 
dénudations, la grande majorité de ces bourgeons (23) régressent 
complètement, faisant place à une cicatrice simple. 

Deux bourgeons seulement continuent leur développement, 
donnant naissance chacun à une patte hypotypique se réduisant 
à un gros doigt un peu crochu. 

Commentaires. 

Ainsi la déviation du nerf dans le stylopode ne donne-t-elle 
naissance que dans 7% des cas à des régénérats, et encore sont-ils 
tous hypotypiques. Pourtant le pourcentage d’inductions est très 
élevé (25 animaux sur 26, soit 96%), ce qui prouve que les opéra¬ 
tions ont été réussies et les nerfs bien déviés. 

Il ne s’agit certainement pas là de l’incapacité d’un territoire 
à former une patte sur déviation, mais bien de l’influence inhibi¬ 
trice causée par la patte en place. Cette action ne s’exerce probable¬ 
ment pas uniquement par frustration du matériel nutritif néces¬ 
saire au jeune bourgeon, puisque le membre trouve ses aliments 
dans la branche principale de l’artère sous-clavière, l’artère bra¬ 
chiale, laissée en place, et que le bourgeon est alimenté par l’artère 
profonde du bras accompagnant le nerf brachial supérieur (exten¬ 
seur). On peut penser qu’il y a aussi intervention d’une action d’un 
autre ordre, peut-être une attraction du nerf dévié par la masse 
de la patte en place, comme on le voit chez la larve de Triton. 

Il est possible que la déviation d’une masse nerveuse plus consi¬ 
dérable, comme par exemple celle du nerf brachial long inférieur, 
puisse contrebalancer cette inhibition. Il ne s’agit là que d’une 
hypothèse. De toutes façons, on sait que la déviation du nerf 
brachial supérieur est suffisante pour déclencher, dans le territoire 
patte, par exemple, la formation d’un membre surnuméraire. 

D’autre part, les bourgeons observés ne sont pas dûs unique¬ 
ment à la présence de l’artère déviée puisque deux d’entre eux se 
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sont montrés capables d’engendrer des pattes hypotypiques, ce qui 
n’est jamais le cas pour les bourgeons nés sur déviation d’artère. 

La patte adulte est donc capable d’exercer une action inhibi¬ 
trice sur le développement de bourgeons obtenus par déviation du 
nerf brachial supérieur dans le stylopode. 


Chapitre septième 
CONCLUSIONS GÉNÉRALES 

En schématisant, il est possible de partager les facteurs impor¬ 
tants qui interviennent dans la régénération en trois grands groupes : 

1) Facteurs locaux; 

2) Facteurs généraux; 

3) Facteurs inducteurs. 

Mais bien entendu, chacun d’eux subit l’influence des autres. 

Dans le premier groupe, plusieurs éléments interviennent: 

a) L’épithélium; 

La limitante; 

Le conjonctif; 

d) Les autres tissus: musculaire, cartilagineux, osseux, les 
vaisseaux. 

I a) U épithélium recouvre rapidement la plaie, par glissement 
cellulaire et prolifération mitotique. Il forme un petit amas cellu¬ 
laire au-dessus de la surface, au lieu d’aboutissement du nerf, et 
centré par celui-ci. Mais bientôt cet amas cellulaire se creuse et 
nous assistons à la formation du cône, puis de la palette. 

Pour plusieurs auteurs, à la suite de Godlewski, et surtout 
pour Rose, l’épithélium contribuerait de façon essentielle à la 
formation du blastème, les cellules épithéliales passeraient en 
masse dans le conjonctif, engendreraient les cellules de la régéné¬ 
ration qui, par dédilîérenciation, donneraient à leur tour naissance 
aux divers éléments du régénérât. Je peux suivre cet auteur quand 
il décrit la chute de cellules épithéliales dans le conjonctif. J’ai 
montré que des groupes de cellules épithéliales peuvent se rencon¬ 
trer dans le conjonctif, et le schéma indique le processus de ce 
passage* (fig. 8), (jue j’ai d’ailleurs retrouvé dans la régénération 




RÉGÉNÉRATION CHEZ LES URODELES 


457 


normale, lors de déviation de nerfs et aussi lors de déviation 
d’artère. Soulignons que dans ce dernier cas, le bourgeon n’est pas 
suivi de l’édification d’un régénérât. 

Mais je pense, avec la plupart des auteurs, et au vu des expé¬ 
riences d’EFiMOV, Guyénot, Kiortsis et d’autres, que si l’épi¬ 
thélium joue un rôle important peu après l’amputation, les poten¬ 
tialités morphogénétiques du régénérât sont apportées par le 
conjonctif. 

l b) La limitante. — Un fait est certain: la limitante n’existe 
pas encore lorsque les fibres nerveuses pénètrent dans l’épithélium, 
ensuite dans le cône. Elle réapparaît d’abord au sommet, puis le 
long des parois. Sous l’épithélium se développe une membrane de 
plus en plus épaisse, bientôt semblable à celle de la peau d’adulte 
normale. Si la formation de cette membrane est trop précoce, elle 
entrave certainement la régénération en s’opposant à la croissance 
des axones; nous en avons plusieurs preuves: lors de l’inhibition de 
la régénération par une substance chimique, le béryllium, Thornton 
observe la formation précoce d’une importante membrane. A l’in¬ 
verse, chez les animaux qui habituellement ne régénèrent pas, des 
retards de cicatrisation provoqués par des solutions salines (Rose) 
permettent la formation de régénérats. De même, le remplacement 
de la peau adulte par de la peau larvaire entraîne les mêmes consé¬ 
quences, grâce au même phénomène: retard dans la formation de 
cette membrane sous-épithéliale. Inversement, l’absence de mem¬ 
brane permet un contact direct entre épithélium et tissu conjonctif 
probablement très important, et qui n’est d’ailleurs pas sans 
analogie avec ce qui se passe dans certains processus tumoraux. 

Enfin Litschko (1934), cité par Rose, remarque que les 
membres d’Axolotls irradiés (aux rayons X) ne régénèrent pas, à 
moins que l’on enlève la cicatrice collagène due à ces rayons. Ces ré¬ 
sultats sont à mettre en rapport avec ceux de Butler et O’Brien, 
de PucKETT. Butler et O’Brien ont montré que l’action inhibi¬ 
trice des rayons X sur la régénération n’atteignait que les régions 
directement irradiées, en modifiant des facteurs locaux. 

l c) Le conjonctif. — Porteur des potentialités du régénérât, il 
contribue grandement à la formation du bourgeon. La localisation 
précise de ses potentialités est intéressante. A quoi est-elle due ? 
Les territoires de régénération se retrouvent, comme l’a bien 
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montré Kiortsis, aussi bien chez l’embryon, la larve, que l’adulte. 
Cette localisation doit être due à une répartition de substances 
cytoplasmiques, dès les premiers stades du développement embryon¬ 
naire. 

Guyénot a exposé en 1948 une théorie qu’il considère comme 
une image, expliquant les territoires, les duplicatures, l’interaction 
des territoires entre eux. De chaque côté du corps se trouveraient 
des « molécules droites » et des « molécules gauches ». La prédomi¬ 
nance d’une sorte de molécules déterminerait la formation d’une 
patte simple si elle est suffisante, d’une duplicature si elle est 
insuffisante. 

\d) Les autres tissus: musculaire, cartilagineux, osseux, les 
vaisseaux. — Les théories de Fraisse, Barfurth, voulant que 
chaque tissu du régénérât provienne d’un tissu semblable sont 
dépassées. Bischler, par exemple, a montré depuis longtemps que 
la formation du squelette pouvait parfaitement bien s’établir en 
l’absence de tissu osseux préexistant. Les auteurs actuels pensent, 
et je les suis, que les cellules qui participent à la formation du 
régénérât subissent une dédifîérenciation suivie d’une différencia¬ 
tion secondaire, qui, dans les premiers stades, requiert la présence 
des fibres nerveuses (voir les expériences sur larves, de Schotté, 
ScHOTTÉ et Karczmar). 

II) Facteurs généraux. 

Leur importance paraît surtout très grande au moment de la 
perte des facultés régénératrices en fonction de la métamorphose, 
chez les anoures. Leur action se manifeste par des modifications 
dans les capacités des facteurs locaux. Les capacités régénératrices 
ne sont pas complètement abolies, comme le montrent les résultats 
obtenus par Rose, Gidge et Rose, Singer, les premiers en modi¬ 
fiant les conditions de cicatrisation, le troisième en augmentant le 
stimulus nerveux. 

Guyénot a montré, par greffes de bourgeons de régénération 
(le larves d’anoures sur les animaux adultes que le milieu intérieur 
d(‘ ces derniers, nourricier du greffon n’entravait nullement sa 
eroissnnce. Il semble donc que les facteurs humoraux nécessitent 
un lernf)S d’action assez grand avant d’intervenir en modifiant les 
facteurs locaux. 
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Parmi les facteurs généraux, les hormones tiennent une place 
de choix et leur influence a été montrée par les expériences de 
Richardson, Schotté, Hall et Schotté, au moyen de thyroïdec¬ 
tomies, d’hypophysectomies plus ou moins retardées, d’injections 
d’extraits hormonaux. 

Mes observations me conduisent à penser que des substances, 
sécrétées peut-être par le cortex surrénalien sous l’influence d’ACTH 
agissent sur la cicatrisation et de ce fait sur la régénération. 

III) Facteurs inducteurs. 

Ce sont les fibres nerveuses. Il est possible qu’elles agissent par 
l’intermédiaire de substances médiatrices. Mes essais de remplace¬ 
ment de l’action du nerf par de multiples substances, médiatrices 
chimiques, composantes du système nerveux, sont jusqu’ici restés 
infructueux; cela ne prouve cependant pas que l’hypothèse de 
départ de mes expériences soit infondée. La répartition spatiale de 
ces substances est peut-être particulièrement fine, liée à chaque 
axone dans des conditions difficilement réalisables expérimentale¬ 
ment. Le jeune bourgeon de régénération est en effet pénétré par 
un très grand nombre de fibrilles nerveuses; plusieurs cellules du 
blastème m’ont paru littéralement « enveloppées » par une sorte 
de corbeille formée de fibrilles nerveuses entrelacées. Ces observa¬ 
tions sont d’ailleurs en accord avec celles de Singer. 

Plusieurs auteurs avaient pensé que toutes les fibres nerveuses 
n’avaient pas les mêmes capacités inductrices. Schotté en par¬ 
ticulier croyait, à la suite de ses expériences, à une action préfé¬ 
rentielle des fibres sympathiques. Singer, au contraire, admet que 
les fibres nerveuses interviennent surtout par leur nombre; il 
aboutit à ce résultat à la suite d’une remarquable série d’expé¬ 
riences. Je viens de démontrer que le sympathique périartériel est 
tout à fait incapable à lui seul de déclencher la formation d’un 
régénérât. Or, la quasi-totalité des fibres sympathiques suivent la 
voie périartérielle. 

Kiortsis se rallie à l’hypothèse de Singer. 

Cependant, il est encore difficile de dire si à l’intérieur des 
nerfs, il n’y a pas une sorte de fibre privilégiée, plus active, ana¬ 
logue aux fibres dites trophiques, que l’on invoque pour expliquer 
l’intensité des fontes musculaires dans certaines paralysies, fontes 
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musculaires trop rapides et importantes pour être dues simplement 
à la perte de fonction. 

Dans l’état actuel de nos connaissances, nous pouvons com¬ 
prendre comment s’intégrent les phénomènes essentiels de la régé¬ 
nération, quels en sont les facteurs principaux, pourquoi chez 
certains animaux la modification de ces facteurs au moment de 
la métamorphose amène la perte du pouvoir régénérateur. Mais 
nous ne sommes pas encore à même de comprendre pourquoi les 
animaux supérieurs ne régénèrent que des tissus et non leurs 
organes. S’agit-il d’une différenciation cellulaire irréversible, d’une 
disparition d’éventuelles cellules embryonnaires latentes, d’une cica¬ 
trisation fibreuse beaucoup trop intense ou mieux d’une association 
de quelques-unes de ces causes possibles ? Je penche pour cette der¬ 
nière hypothèse. Toutefois, le champ qui reste ouvert aux cher¬ 
cheurs, dans ce domaine, paraît plein de promesses et je souhaite 
que bientôt de nouvelles expériences contribuent à résoudre ces 
importants problèmes biologiques. 


RÉSUMÉ 
Première partie 

Etude de Vaction du nerf dans la régénération. 

Dans le chapitre premier, l’auteur décrit l’histologie de jeunes 
bourgeons de régénération axiaux et sur déviation de nerf, chez 
Triton cristatus. Cette étude est menée à l’aide des colorations 
habituelles à l’hémalun-éosine, et de colorations argentiques. Il 
décrit la pénétration précoce dans l’épithélium des fibres ner¬ 
veuses, observations en accord avec celles de Singer. 

Dans le deuxième chapitre, il aborde l’étude des fibres actives 
dans la régénération, à l’aide de déviations artérielles. Il conclut 
à l’impossibilité pour le sympathique périartériel de déclencher la 
formation d’un membre. Il décrit l’histologie des sortes de bour¬ 
geons obtenus par déviations artérielles et le comportement de 
répithélium en cette occurrence. Ce tissu montre des capacités 
f)liagocytaires qui n’avaient, à sa connaissance, pas encore été 
décrites chez le Triton. 
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Au chapitre III, il aborde la question des médiateurs chimiques 
des nerfs et rapporte une série d’essais infructueux pour remplacer 
l’action des nerfs par de tels médiateurs. 

Au chapitre IV, il observe l’influence attractive exercée sur les 
fibres nerveuses par les membres desinnervés laissés en place chez 
les larves de Triton. 


Deuxième partie 

La deuxième partie est une contribution à l’étude de la notion 
de territoires. 

Au chapitre V, l’auteur décrit la formation de pattes induites 
par déviation du nerf chez la larve Amhlystoma mexicanum. 

Le chapitre VI est consacré à l’étude du territoire patte anté¬ 
rieure par la méthode de déviation du nerf chez Triton Alpestris. 

Les commentaires et conclusions générales sont suivis d’une 
liste des auteurs cités. 
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